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En el suelo, la interacción macroinvertebrados-microorganismos-biomasa 
vegetal es un eje fundamental en el ciclaje de carbono y de nutrientes. Entre 
los cultivos de mayor producción de biomasa a nivel mundial está la caña de 
azúcar, que aporta valiosos productos alimentarios y energéticos, también 
deja abundantes residuos de cosecha en campo, que a menudo son 
manejados de manera inadecuada en el Valle del Cauca (Colombia). El 
propósito de este trabajo fue el estudio de mecanismos de transformación de 
la biomasa poco investigados, que facilitan el desdoble de materiales 
poliméricos de manera completamente natural. Se identificó un grupo de 
artrópodos del suelo, que además del potencial de transformar 
eficientemente el subproducto de los cultivos, les imprime propiedades que 
favorecen la calidad del suelo. En este contexto, el “Aporte de coleópteros 
saproxilófagos a la transformación de residuos de caña de azúcar y su 
impacto biológico en el suelo", plantea posibilidades alternas a la quema de 
la caña de azúcar.  Se desarrollaron métodos de cría y de manejo de 
poblaciones de larvas de coleópteros tanto en laboratorio como en campo. 
No obstante, de tratarse de animales carentes de historial de domesticación 
alguna, y de la multiplicidad de factores del entorno, los dos ambientes, uno 
controlado y otro no, reflejan respuestas similares a los tratamientos 
aplicados. Las potentes herramientas de la enzimología y de la respirometría 
posibilitan contrastar los efectos de la fauna edáfica sobre el suelo. Se 
evidenció que son precisamente Dynastinae (Coleoptera: Scarabaeoidea), 
históricamente catalogados como plagas, los que interactúan de manera 
sinérgica con la microbiota edáfica, propiciando altos niveles de actividad de 
ß-glucosidasa, de fenoloxidasa y de fosfatasa alcalina. Un incremento 
generalizado de la biomasa microbiana, altos valores de cociente metabólico, 
y una mayor mineralización de fósforo y de nitrógeno, indican que el 
escarabajo rinoceronte, Podischnus agenor Oliver, es, además de ser la 
mayor consumidora de residuos de cosecha, una especie que tiene más 
facetas positivas que negativas en el cultivo de la caña de azúcar, siempre y 
cuando, a través de la quema, no se le restrinja su función trófica. 
Palabras  clave:  Descomposición de residuos de cosecha, Coleoptera, 
Dynastinae, biomasa microbiana, respiración microbiana, Saccharum 
officinarum L.  
ABSTRACT 
 
In soils, the macro invertebrate-microorganism-biomass interaction is a 
fundamental axis for carbon and nutrient cycling. Sugarcane is a major 
biomass-producing crop of the world. It supplies important energy and 
foodstuffs, and it leaves at abundant crop residues on the field. Crop residues 
are frequently managed in an inappropriate manner in the Colombian Cauca-
Valley. The target of this work was to study of poorly investigated 
transformation mechanisms which facilitate the purely naturally occurring 
polymeric material's breakdown. A soil arthropod group was identified, which 
has the potential for efficiently transforming field crop residues and soil quality 
improving abilities. In this context, “The Saproxylophagous Coleoptera 
Contribution to Sugar Cane Residues Transformation and its Biological 
Influence on Soil” shows alternatives to pre-harvest sugar cane incineration. 
Methods for coleoptera larvae rising and managing in the laboratory and the 
field were developed. Despite the non-domesticated condition of the animals 
and the multiple environmental factors, both environments, controlled and 
non-controlled, displayed similar responses to the treatments applied. The 
powerful enzymological and respirometrical tools made it possible to contrast 
the edaphic fauna effects on soil. It was shown that precisely a Dynastinae 
(Coleoptera: Scarabaeoidea) group historically regarded as a pest, is the one 
which interacts with the edaphic microbiota, resulting in high ß-glucosidase, 
phenoloxidase and alcaline phosphatase levels in soils. A general rise in 
microbial biomass and higher phosphorus and nitrogen mineralization rates 
indicate that the rhinoceros beetle Podischnus agenor Oliver is not only the 
greatest litter consumer, but also a species with more positive than negative 
attributes in sugar cane crops, provided the trophic functions are not 
restricted by pre-harvest burning. 
Keywords: Litter decomposition, Coleoptera, Dynastinae, microbial biomass, 





El suelo es el producto evolutivo de la transformación de sustancias 
minerales y orgánicas con organización morfológica propia, que resulta bajo 
el efecto de factores ambientales y que aloja aire, agua y seres vivientes. 
Posee la facultad de servir como hábitat para diferentes grupos de 
organismos. En sus funciones ecológicas también está fundamentada la 
subsistencia de las especies que viven fuera de él. Por la condición de 
representante unificador de espacio y tiempo, se le puede catalogar como un 
sistema tetra dimensional. 
La abundante fitomasa generada por sistemas agrícolas como la caña de 
azúcar en el Valle del Cauca, Colombia, es objeto de manejo inadecuado. Se 
incineran grandes volúmenes de residuos orgánicos, que de otra manera 
asegurarían el mantenimiento de  los niveles de materia orgánica del suelo. 
Para la mayoría de los suelos canículas vallecaucanos aún no se han 
establecido alternativas para el manejo sostenible de la biomasa.  
"La piel de la tierra", como Burbano (2004) llama al suelo, es uno de los 
recursos naturales que desde los albores de la agricultura, hace unos 10.000 
años, pasó de soportar una población estimada en 5 millones a más de 6.900 
millones de seres humanos en la actualidad (Haub, 2010;  Naciones Unidas, 
2010). Esto significa una creciente presión de la producción agropecuaria 
sobre los procesos biológicos y bioquímicos que determinan las funciones 
ecosistémicas. Con el avance de la ciencia, ganamos conciencia de que el 
suelo es el escenario de procesos decisivos de los ciclos de nutrientes como 
el carbono, el nitrógeno, el fósforo, entre otros. Es de él, de donde los 
organismos acceden a nutrientes, agua, aire y energía, y dichas funciones 
dependen de complejos procesos biogeoquímicos. 
Ante las amenazas del cambio climático, al suelo se le ha reconocido como 
sumidero de carbono en forma de materia orgánica estable. La incorporación 
eficiente de carbono con efecto duradero al suelo, únicamente se logra a 
través de transformaciones biológicas y bioquímicas.  
Una posibilidad económica de potenciar la captura de carbono por el suelo es 
la de favorecer procesos naturales que permitan la transformación oportuna 
de los residuos de cosecha resultantes de cada ciclo productivo de los 
cultivos y su incorporación al suelo.  
En el suelo interactúan numerosos grupos de organismos en el desdoble de 
los residuos vegetales. El papel de los microorganismos ha sido ampliamente 
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reconocido. Sin embargo, la participación de algunos grupos de 
macroinvertebrados en dicho proceso, ha permanecido poco estudiada. 
Para procurarse alimentos, diversos grupos de la fauna edáfica desmenuzan 
y digieren los residuos hasta un cierto grado, y facilitan el acceso de otros 
organismos que también los utilizan como fuente de energía. Entre los 
múltiples efectos del funcionamiento de las redes tróficas están la mayor 
distribución de propágulos de microorganismos, la mezcla de los productos 
de distinto grado de digestión, la incorporación al suelo y la minuciosa mezcla 
con sus agregados, la generación de diferentes nichos de poblaciones de 
microorganismos, la producción de sustancias catalizadoras de hidrólisis y de 
oxidación, entre otros. Como resultado, buena parte de la biomasa puede 
entrar a formar parte de la reserva de carbono estable del suelo.  
Los nichos de poblaciones microbianas que se establecen gracias a la 
intervención de la fauna edáfica, reflejan la calidad del medio como hábitat. 
El objetivo general del presente trabajo fue estudiar el aporte de coleópteros 
saproxilófagos a la transformación de residuos de caña de azúcar y su 
impacto biológico en el suelo. Para ello, se trazaron los objetivos específicos 
de (i) Cuantificar el consumo de residuos de caña de azúcar por parte de 
poblaciones de larvas coleópteros saproxilófagos durante un ciclo del cultivo; 
y de (ii)  Evaluar productos resultantes de la descomposición de residuos de 
cosecha en verde de caña de azúcar, asistida por larvas de coleópteros 
saproxilófagos, a lo largo de un ciclo productivo del cultivo.  
Este documento está organizado en seis grandes capítulos: 
El primer capítulo trata sobre el planteamiento del problema desde la 
perspectiva de los suelos. 
El segundo capítulo, el marco referencial, está dividido en ocho secciones: 
las dos primeras, analizan las practicas y transformación de residuos de caña 
de azúcar, las siguientes cinco secciones presentan la revisión de literatura 
relevante sobre los mecanismos de interacción de la biota y 
macroinvertebrados que pueden explicar el proceso de desdoble de residuos 
biológicos; en las dos últimas secciones, se analizan dos parámetros para 
evaluar la estabilidad de los residuos de caña. 
El tercer capítulo, la metodología, está dividido en cuatro secciones: 
características de los sitios de ensayo, proceso metodológico, diseño 
experimental y los análisis estadísticos desarrollados para la interpretación 
de los resultados. 
En el cuarto capítulo, se presentan los resultados y la discusión, a nivel de 
inventario poblacional, consumo de residuos de cosecha y evaluación del 
21 
producto obtenido mediante la determinación de actividades enzimáticas y 
pruebas de respirometría. 
Finalmente, en los capítulos cinco y seis, se presentan las principales 
conclusiones del estudio y las recomendaciones para futuros proyectos de 
investigación en suelos. 
Los principales aportes de este estudio son  la identificación de un grupo 
poblacional de larvas de Dynastinae (Coleoptera: Scarabaeidae) que asiste 
la transformación de residuos de cosecha de caña de azúcar, generando un 
impacto sinérgico en el suelo de cultivo y la propuesta de su involucramiento 
en la producción cañícola por una parte, y la sugerencia del estudio de 
ciertas enzimas claves como herramientas novedosas para el monitoreo 
rutinario de procesos de transformación de fitomasa en cultivos de caña de 
azúcar de cosecha en verde, por otra parte. 
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1. FORMULACIÓN DEL PROBLEMA 
En los agroecosistemas resultan considerables volúmenes de fitomasa 
(residuos de cosecha y rastrojo de lotes en barbecho) que son objeto de un 
manejo inadecuado (Graham y Haynes, 2006;  Burbano, 2004;  Giller et al., 
1997). Varias prácticas inadecuadas de manejo de residuos vegetales son 
comunes por el bajo costo. Entre ellas está la incineración, responsable de 
destrucción de biomasa, que queda descartada del reciclaje para mantener 
los niveles de materia orgánica en el suelo.  
En el Valle del Cauca aún no se aplican ampliamente alternativas para el 
manejo de la fitomasa resultante en el curso de la cosecha de la caña de 
azúcar, que según Murgueitio y Calle (1999) puede alcanzar las 60 Mg 
Ha.año-1 de biomasa fresca (30% MS), y que podrían destinarse a mantener 
o mejorar la productividad de los suelos.  
Se sabe que varias especies de coleópteros desempeñan un papel 
importante en la descomposición de fitomasa (Pardo-Locarno et al., 2000;  
Pardo-Locarno, 1997;  Villalobos, 1994;  Schlottke, 1945); pero hasta la 
actualidad se desconocen detalles acerca de las redes tróficas que integran, 
la eficiencia con que son transformados los residuos de la caña de azúcar, la 
calidad del producto originado; tampoco se ha estudiado el  impacto en el 
suelo. Igualmente, la aplicabilidad de métodos de manejo tendientes a 
favorecer los procesos de descomposición, no han sido examinados para 
enfocarlos a la práctica agrícola a gran escala (Vanderwel et al., 2006;  Li y 
Brune, 2005). 
En la presente investigación se estudian aspectos relevantes del proceso de 
la transformación de residuos de cosecha de caña de azúcar,  partiendo de 
las hipótesis principales de que: (a.) El material resultante e incorporado al 
suelo es estable; y (b.) Hay diferencias en el grado de estabilidad y en la 




2. MARCO REFERENCIAL 
2.1. Prácticas de cosecha de caña de azúcar en el Valle del Cauca 
La mecanización en el alce, la quema y la requema son prácticas comunes 
en el Valle del Cauca para eliminar al máximo los residuos de cosecha y 
facilitar las prácticas de manejo, especialmente las que requieren de 
mecanización para levantar la siguiente soca. El encalle es la forma como se 
organizan dentro del  campo los residuos que quedan de la cosecha. El 
sistema de encalle al 2 x 1 es uno de los más indicados para el manejo de la 
cosecha en verde junto con el de picado de los residuos, que depende de la 
disponibilidad de una máquina para este fin. En el sistema de encalle, el 
primer número hace referencia a las calles sin residuos y el segundo, a las 
calles en que se colocan los residuos, que habitualmente se les llama 
chorras (Molina Durán et al., 1999). 
Las autoridades gubernamentales han impuesto reglamentaciones que 
condicionan las quemas a campo abierto a los permisos de emisiones 
atmosféricas, y prohíben la requema de los residuos que permanecen en 
campo después de la cosecha de la caña (Ministerio de Ambiente, 2005;  
Ministerio  de Ambiente, 2004;  Presidencia de la República de Colombia, 
1995). 
 
2.2 Transformación de residuos 
El proceso de descomposición es aquél en el que la biota o biomasa viva del 
suelo, en forma secuencial, transforma física y químicamente los residuos 
orgánicos (vegetales, animales, microbianos) para satisfacer su sustento 
(Ekschmitt et al., 2005;  Swift et al., 1979), propiciando a la vez el reciclaje de 
nutrientes en los ecosistemas (Hassall et al., 2006;  Attignon et al., 2004;  
Laakso et al., 2000) y dando lugar al almacenamiento de compuestos 

















































































































































Figura  2. Factores que determinan la descomposición de residuos. 
Adaptado de Prescott y Zabek  (1998). 
 
 
La contribución directa de la fauna del suelo al flujo del carbono atmosférico 
se encuentra típicamente entre el 5 y el 15% del flujo total (Alphei et al., 
1996;  Hassink et al., 1994). El efecto neto es la liberación de carbono y de 
nutrientes de regreso a la circulación a escalas local y global (Hopkins y 
Gregorich, 2005), incluyendo los diversos ecosistemas (Hassall et al., 2006;  
Attignon et al., 2004;  Laakso et al., 2000) y dando lugar al almacenamiento 
de compuestos resistentes como el humus (Swift et al., 1979). Las medidas 
del flujo total de energía a través de los ecosistemas terrestres muestran que 
entre el 60 y el 90% de la producción primaria neta, es disipado por la 
respiración de organismos descomponedores (Brady y Weil, 1999;  Swift et 
al., 1979). 
Entre los sustratos para la descomposición, los diferentes materiales forman 
un continuo de hojarasca y de carbono, transferido a los exudados radicales 
y a través de las micorrizas, a materia orgánica muy estable y altamente 
transformada. Muchos componentes de hojarasca fresca se descomponen 
muy rápidamente por ser ricos en energía, fácilmente accesibles a los 
organismos y, particularmente en el caso de azúcares y péptidos, son 
asimilados con rapidez (Hopkins y Gregorich, 2005), Figura 3. En 
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2.2.1 Factores abióticos reguladores de los procesos de la 
transformación de los materiales orgánicos 
 
Siendo los microorganismos y los invertebrados los protagonistas de la 
descomposición, necesariamente los factores que influyen sobre ellos, 
también influyen sobre los procesos de transformación de los materiales 
orgánicos.  
Las cifras que describen las poblaciones de microorganismos por unidad de 
masa de suelo son impresionantes (Tabla 1), y solamente las supera el 
enorme área superficial del mismo suelo, que se estima que llega a 20 m2.g-
1. Esto por supuesto depende de la resolución de la medida, teniendo en 
cuenta que a escala microbiana, su población propiamente cubre menos del 
0,0001% del total del área teóricamente colonizable (Young y Ritz, 2005). 
 
Tabla 1. Cifras poblacionales reportadas de micoorganismos en el 
suelo. Tomado de Young y Ritz (2005).  
Grupo de micoorganismos 
edáficos 
Número de individuos por gramo de 
suelo 
Bacterias 1 x 109 
Protozoarios 1 x 105 
Nematodos 1 x 102 
1 Km de hifas fungosas por gramo de suelo 
 
Crawford et al. (1995) lograron la visión del suelo como un sistema 
autoorganizante al utilizar modelos de sistemas simples: la estructura 
impacta en la biología, la biología a través de la alimentación, impacta en la 
estructura y sobre la futura función biológica. Dicha autorregulación es una 
sugerencia relativamente nueva y promete al menos una sana base teórica 
para examinar las interacciones entre la estructura del suelo y la biota 
(Young y Ritz, 2005). 
Entre los factores ecológicos del suelo que exigen adaptación por parte de 
los invertebrados y en especial, de los artrópodos edáficos, se encuentran los 
factores abióticos de la porosidad, la humedad, la aireación y la temperatura 
(Eisenbeis y Wichard, 1985). Uno de los aspectos más relevantes de la física 
de los suelos es la estructura del suelo. En la Tabla 2 se sintetizan algunos 
reportes de estudios sobre su relación con las poblaciones microbianas. 
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Tabla 2. Soportes bibliográficos de los efectos de la estructura del suelo 
sobre las poblaciones y funciones bacterianas 
Efecto o comportamiento Fuente 
Efectos reguladores sobre la función microbiana. Young y Ritz (1998); 
Vanveen y Kuikman 
(1990) 
Distribución no-aleatoria de las bacterias en el 
suelo. 
Robertson et al. (1994)
Anidación bacteriana a escalas inferiores a 1 mm; 
ubicación espacial de las bacterias relacionada 
con la estructura del suelo. 
Nunan et al. (2003) 
Poblaciones bacterianas distribuidas según 
patrones espaciales desde algunos milímetros 
hasta varios metros. 
Grundmann y 
Debouzie (2000) 
Potencial de la tomografía de rayos X de 
cuantificar el hábitat físico de los miroorganismos 
edáficos. 
Nunan et al. (2006) 
Las bacterias habitan el centro de los agregados 
con mayor frecuencia que su superficie. 
Vargas y Hattori (1986)
Si el acceso al O2 o la evacuación del CO2 difieren 
del óptimo, comienzan a prevalecer condiciones 
microaerófilas y quizás anaeróbicas, aún en 
suelos relativamente secos. Importancia de la 
cercanía a conductos aéreos  y al sustrato, en 
tanto que esto se pueda compensar por el hecho 
de evitar desecación –p. ej. mucílago que rodea a 
ciertas comunidades bacterianas. 
Young y Ritz (1998) 
fuertes correlaciones entre la ubicación espacial 
de bacterias y los poros de un horizonte profundo 
de un suelo de labranza. La estructura espacial 
(especialmente correlaciones espaciales entre 
bacterias) solamente a escala de micrómetros en 
el suelo superficial. 
Nunan et al. (2002) 
Condición acuática de todos los microorganismos 
edáficos en el sentido de que requieren de 
humedad para ejercer sus funciones vitales. El 
agua como canal para los organismos móviles y 
como válvula de regulación para el transporte de 
gases. 
Young y Ritz (1998) 
 
Es importante tener un entendimiento adecuado acerca de la organización 
espacial de los microorganismos en relación con los poros en los suelos 
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Tabla 3. Soportes bibliográficos de los efectos de la estructura del suelo 
sobre las poblaciones y funciones fungosas 
Efecto o comportamiento Fuente 
El crecimiento filamentoso de los hongos, de 
propiedades espaciales únicas, permite al organismo 
trascender a escalas de micrómetros a kilómetros. Los 
hongos pueden alterar los senderos de agrietamientos, 
confiriéndole mayor heterogeneidad al sistema suelo. 
Young y Ritz 
(2005) 
Afectación de la hidrofobicidad del suelo: la glomalina, 
glicoproteína exclusiva de micorrizas orbiculares, 
retarda el ingreso del agua al suelo, reduciendo así la 
desintegración de la estructura debida a la dispersión. 
Las concentraciones de glomalina mostraron alta 
correlación con la estabilidad de los agregados. 
Rillig et al. (2001)
 
El sistema poroso del suelo asemeja a un laberinto (Vannier, 1983). En la 
capa de hojarasca generalmente se encuentran espacios libres, cuyo tamaño 
se reduce con el proceso de fraccionamiento mecánico en dirección vertical, 
ofreciendo un hábitat adecuado a la mesofauna euedáfica. El tamaño de los 
poros en el horizonte A depende principalmente del tamaño de las fracciones 
minerales del suelo intemperizado, a pesar de que la mayoría de los 
intersticios son rellenados de partículas de origen orgánico, de tal manera 
que es aquí donde se ubica la mesofauna euedáfica. Esta depende de 
suficiente cantidad de aire y del resguardo a la radiación solar. La fauna 
epiedáfica por su parte, habita en la superficie del suelo o en los espacios 
libres de la hojarasca. La macrofauna también incluye artrópodos edáficos, 
que sin reparo en el sistema de poros del suelo, excavan profundas galerías, 
donde habitan transitoriamente de manera hemiedáfica (Eisenbeis y Wichard, 
1985). 
El sistema de poros del suelo, la aireación y la temperatura guardan  una 






Tabla 4. Soportes bibliográficos de los efectos del sistema poroso, de la 
aireación y de la temperatura del suelo, que condicionan el hábitat 
edáfico. 
Efecto o comportamiento Fuente 
Sugieren que los poros amplios son menos favorables 
para la subsistencia de comunidades bacterianas 
debido a (i) ciclos más extremos de humedecimiento y 
secado, (ii)  lixiviación de nutrientes necesarios para el 
crecimiento y  (iii) menor protección frente a 
depredadores. 
Nunan et al. 
(2003) 
Hay semejanza del aire edáfico en la hojarasca con el 
aire atmosférico, pero  en la porósfera subyacente 
presenta mayor concentración de CO2. La 
concentración de oxígeno disminuye de manera 
antagónica con el incremento en el contenido de CO2. 
Causas: metabolismos de las raíces y de los 
organismos edáficos, participantes activos en la 
degradación de los residuos vegetales. Para los 
artrópodos euedáfica, las diferentes concentraciones de 
CO2 significan una mayor resistencia y las de O2, una 
adaptación diferenciada a una menor presión. 
Verdier (1975) 
Las temperaturas corporales los artrópodos son 
variables y por lo general asemejan a las del entorno. A 
temperaturas diferentes del óptimo, los artrópodos 
edáficos reaccionan con diapausas o con migraciones 




Una manera de adaptar el entorno edáfico es la que emplean los ingenieros 
de ecosistemas, construyendo estructuras en el suelo, proveyendo hábitats 
para organismos y microorganismos, y también alteran el movimiento de 
materiales a través de los suelos y a través de ecosistemas (Lavelle et al., 
1995).  
 
2.2.2 Calidad y composición de los residuos 
 
La calidad del sustrato de la materia orgánica se puede considerar como el 
conjunto de propiedades combinadas, que influyen sobre el aporte de 
carbono y de energía a los organismos heterótrofos edáficos. A pesar de lo 
simple de este concepto, la tarea de estudiar la calidad del sustrato no es 
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fácil (Hopkins y Gregorich, 2005). Inicialmente se reconoció que se perdían 
diferentes componentes de la hojarasca a diferentes velocidades, reflejando 
su valor como recurso para los organismos descomponedores (Mindermann, 
1968;  Tenney y Waksman, 1929). En la Tabla 5 se presenta un resumen de 
parámetros relevantes de la calidad de los residuos orgánicos en función de 
la descomposición. 
 
Tabla 5. Soportes bibliográficos acerca de la calidad de los residuos 
orgánicos en función de la descomposición. 
Efecto o comportamiento Fuente 
Aproximaciones teóricas que consideran el detritus como 
un continuo de moléculas desde las más recalcitrantes 





Relación funcional entre la razón de C : N del sustrato y 
la demanda microbiana de dichos nutrientes. Las 
bacterias heterótrofas y los hongos tienen una relación 
de C : N que va desde 4 : 1 hasta 12 : 1, pero al 
desdoblar, respiran alrededor del 50% del C contenido 
en el material orgánico, aprovechamiento del 50% 
restante para la producción de biomasa. 
Bardgett (2005) 
La razón crítica de C : N de 30 : 1 es necesaria para 
satisfacer las necesidades microbianas de nitrógeno. Si 
las razones de C : N son más altas, caso frecuente en 
los residuos vegetales, se presentan limitaciones de 
nitrógeno y por lo tanto los microorganismos utilizan (o 
inmovilizan) recursos exógenos de nitrógeno inorgánico, 
mientras descomponen el sustrato. 
Kaye y Hart 
(1997) 
Teóricamente, las plantas y los microorganismos 
compiten por nitrógeno en la solución del suelo. 
Bardgett (2005) 
En general, cuando la razón de C : P en los sustratos 
supera a 100, el fósforo es inmovilizado por los 
microorganismos, fuertes demandantes del nutriente (1.5 
- 2.5% del fósforo en masa seca comparado con 0.05 - 
0.5% para las plantas). 
Bardgett (2005) 
Los microorganismos frecuentemente contienen el 20 - 
30% del total del acervo del fósforo orgánico del suelo. 
Jonasson et al. 
(1999) 
los microorganismos compiten en forma agresiva con las 
plantas por el fósforo disponible. 
Bardgett (2005) 
La disponibilidad de fósforo es mucho mayor en las 
excretas de las lombrices que en el suelo circundante, 
en gran parte debido a la estimulación de la actividad de 
fosfatasa. 
Sharpley y Syers 
(1976) 
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2.2.3 Contenido de nutrientes del suelo 
 
La competencia entre las especies (Franklin et al., 2001) y las limitaciones de 
nutrientes, o ambas, obstaculizan el desarrollo de grandes colonias de 
células morfológicamente similares en suelos de cultivo no enmendados. Un 
suelo, al cual se le aportó sustrato asimilable en forma de glucosa, resultó 
contener biopelículas (Nunan et al., 2003). Bajo condiciones copiotróficas - 
abundancia de sustrato asimilable sensu Langer et al. (2004)  - se presentan 
biopelículas, apero no en muestras de suelo superficial cultivado y de 
subsuelo; cuyos resultados sugiriendo que las biopelículas son poco 
proclives a presentarse en suelos arables en general (Nunan et al., 2003). 
Cuando los nutrientes son limitantes, el crecimiento bacteriano queda 
confinado a "paquetes", donde hay accesibilidad de nutrientes, y de allí una 
mayor variabilidad (Nunan et al., 2003). Los autores encontraron coeficientes 
de variación de la densidad poblacional bacteriana en un subsuelo (116%), 
en un suelo en barbecho (179%), y en un suelo cultivado (206%), sugiriendo 
que la variabilidad espacial de las bacterias estuvo relacionada con el estado 
nutricional del suelo. 
 
2.3 Biota del suelo - Redes tróficas 
 
Los integrantes de los ecosistemas generalmente no están distribuidos de 
manera completamente aleatoria (espacialmente independientes), y la 
autocorrelación espacial en una estructura comunitaria frecuentemente se 
pone de manifiesto a escalas relevantes de los organismos y de las 
comunidades en cuestión (Robertson et al., 1997;  Robertson y Gross, 1994). 
El concepto de las redes tróficas se diseñó para entender el complejo 
funcionamiento de las relaciones nutricionales en las comunidades animales. 
En su forma más simple, las redes tróficas representan vínculos entre 
especie o gremios alimentarios (especies tróficas) de manera binaria, es 
decir, dibujando flechas entre la presa y el depredador. Estas redes tróficas 
de conexión son relativamente fáciles de construir y por lo tanto las más 
comunes. Pueden ayudar a visualizar las principales relaciones entre las 
especies; sin embargo informan poco sobre los posibles efectos de los 
depredadores sobre las presas o viceversa y por lo tanto, son de limitado 
valor para entender las fuerzas estructurantes dentro de las redes tróficas. 
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Laakso y Setälä (1999) encontraron que la identidad de grupos tróficos y su 
riqueza, y la riqueza en especies dentro de los grupos tróficos, no tuvo efecto 
detectable ni sobre la mineralización de nutrientes, ni sobre el desarrollo de 
las plantas. El estudio también mostró que los efectos de la composición de 
las especies faunísticas dentro de los grupos tróficos, tuvo una importancia 
mucho menor que la de los efectos de grupos tróficos. 
En conjunto, estos estudios soportan la noción de que hay un alto grado de 
redundancia funcional en las redes tróficas del suelo al nivel de especies, 
soportando la hipótesis de las especies redundantes, y también de que 
algunos procesos biológicos del suelo se llevan a cabo por especies 
particulares de animales, que son funcionalmente irremplazables; y varios 
procesos del suelo están principalmente determinados por los atributos 
fisiológicos de las especies animales dominantes presentes. Los efectos de 
una merma en la diversidad de especies dentro de un grupo trófico en los 
procesos del suelo parecen ser idiosincráticos, dependiendo de qué especies 
se retiran de la comunidad. Hay poco soporte para una relación predecible 
entre la diversidad biológica del suelo y las tasas de los procesos cruciales 
para la función del ecosistema. La buena evidencia que sugiere que los 
cambios en la abundancia de especies particulares y la alteración en la 
naturaleza de las diversas interacciones de las especies edafícolas, son los 
controles bióticos primordiales de la función del ecosistema (Bardgett, 2005).  
Heemsbergen et al. (2004) afirman que para predecir las consecuencias de 
la pérdida de especies en el suelo, se requiere un entendimiento del modo en 
que en las especies contribuyen individualmente a las múltiples interacciones 
de especies en la comunidad.  
Wall y Virginia (1999) habían sugerido que las diferencias entre las especies 
dentro de los grupos tróficos son suficientes para producir impactos 




Los microorganismos tienen la capacidad de producir numerosas enzimas 
capaces de degradar casi todos los compuestos derivados de las plantas 
(Bardgett, 2005). 
Hay unos patrones espaciales de distribución y de la función de  las 
comunidades bacterianas, a escalas que van desde algunos milímetros hasta 
varios metros (Nunan et al., 2002;  Grundmann y Debouzie, 2000;  Robertson 
et al., 1997). 
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Las bacterias son inmóviles, sólo pueden moverse pasivamente a través del 
suelo. Por lo tanto tienden a agotar sustratos que se tornan disponibles en su 
microentorno inmediato, y retoman la actividad ante nueva disponibilidad de 
recursos, por ejemplo gracias a exudados de raíces en crecimiento (Bardgett, 
2005). La densidad poblacional bacteriana varía según el manejo del suelo, 
siendo en suelo cultivado 2 a 5 veces mayor a la de un suelo en barbecho y 
2.6 - 14 veces mayor a la de un subsuelo (Nunan et al., 2003). 
Existen asociaciones espaciales de actividad y de biomasa bacterianas con 
"puntos calientes" de material orgánico (Ronn et al., 1996;  Parkin, 1987), a 
gran escala, pero también puede suceder a escalas más pequeñas (Nunan et 
al., 2003). 
Los procesos de descomposición protagonizados principalmente por las 
bacterias, se conocen como canales energéticos bacterianos. Se 
caracterizan por cuantiosas ingestas por los consumidores, y en especial los 
más corpulentos, acelerando así ciclaje de nutrientes (Wardle, 2005;  Vedder 
et al., 1996;  Couteaux et al., 1991;  Coleman et al., 1983). 
Los hongos son los descomponedores primarios más abundantes de muchos 
ecosistemas. Su dotación con redes de hifas, les permite penetrar los 
sustratos –también los recientes- y proliferar dentro y entre las células 
muertas de las plantas, y así llevar a cabo el desdoble de residuos 
recalcitrantes y transportar nutrientes a través de su red de hifas a zonas de 
explotación (Bardgett, 2005). La producción de varias enzimas les confiere la 
capacidad de degradar componentes complejos de las paredes celulares 
como la quitina, accediendo a compuestos más lábiles existentes en la célula 
(Bardgett, 2005), y esto aún cuando hay limitaciones de nutrientes como el 
nitrógeno y el fósforo (Boddy, 1999). 
Los procesos de desdoble de residuos protagonizados pr comunidades de 
hongos, son los conocidos como canales energéticos basados en hongos 
(Wardle, 2005); (Moore y Hunt, 1988). 
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2.4.1 Comumidades microbianas 
 
Según Bardgett (2005) se acepta que la redundancia dentro de las 
comunidades microbianas varía para diferentes grupos funcionales de 
microorganismos; es más dado observar las influencias de la composición 
comunitaria de los microorganismos y su diversidad para procesos que 
fisiológicamente o filogenéticamente "pandos", tales como la fijación de 
nitrógeno o la nitrificación, mientras que los procesos "amplios" como la 
mineralización de nitrógeno debieran ser insensibles a la composición de la 
comunidad microbiana (Schimel, 1995). Sin embargo, este punto de vista fue 
retado por Schimel et al.  (2005), quienes argumentaron que los procesos 
"amplios" de mineralización y de inmovilización pueden ser "agregados" a 
componentes individuales -basados en actividades enzimáticas y la 
distribución espacial de los microorganismos en los micrositios-, procesos 
que son sensibles a la composición comunitaria de los microorganismos. En 
otras palabras, se producen diferentes clases de enzimas involucradas en los 
procesos por diferentes grupos de microorganismos, y diferentes 
microorganismos pueden vivir y funcionar en diferentes tipos de micrositios 
(Bardgett, 2005). Schimel et al. (2005) argumentaron que mientras veamos la 
mineralización de nitrógeno como un proceso simplemente “agregado", 
estaremos ciegos ante los papeles específicos de la composición de la 
comunidad microbiana para regular el ciclo de nitrógeno. Esto resalta la 
importancia de la necesidad de desenredar las funciones específicas de los 
microorganismos involucrados en importantes funciones del suelo (Bardgett, 
2005). 
 
2.5 Macroinvertebrados: Población y gremios de la Familia 
Melolonthidae 
 
En el Anexo A se presentan generalidades y la ubicación taxonómica de las 
tribus Cyclocephalini y Oryctini, de la familia Melolonthidae Coleoptera), a las 
cuales pertenecen las especies que evaluadas en el presente trabajo.  
Las especies saprófagas estrictas se encuentran en suelos muy humificados 
o en suelos abonados con materia orgánica, sobre todo estiércol, como 
ocurre con la mayor parte de las especies del género Cyclocephala Latreille 





Morón (2001) postula que la composición de estas comunidades edafícolas 
puede estar sujeta a una dinámica continua de cambios en función de los 
cambios secuenciales que, naturalmente se van presentando en el entorno. 
Aquellos suelos que cuentan con un mayor número de especies en virtud de 
sus funciones, teniendo en cuenta las reglas generales del equilibrio 
ecológico, se aproximan más a una condición ideal, pero pueden ser más 
susceptibles a cambios bruscos. Los suelos con escaso número de especies 
en cambio, generalmente muestran una amplia desproporción en su 
representatividad y funciones, y pueden soportar cambios bastante drásticos.  
Reflejando lo anteriormente discutido, en dos agroecosistemas cañícolas 
respectivamente, Morón et al. (1996) encontraron en  los alrededores de 
Tepic, Nayarit (México), a 950 m de altitud, promedios de 0.2 a 47.5 larvas.m-
2 con un máximo de 51 larvas.m-2, correspondiendo a un complejo "gallina 
ciega" formado por 12 especies rizófagas y saprófagas. Morón y Aragón 
(1998), contaron un promedio de 20 larvas.m-2 en la zona de Atencingo, 
Puebla (1280 m.s.n.m.), correspondientes a Phyllophaga brevidens, rizófaga 
aportante del 23% de la muestra, y a Cyclocephala lunulata, especie 





Tribu Oryctini, generalidades 
El desarrollo de las larvas de Podischnus agenor Oliver demanda entre 7 y 8 
meses, y el estado pupario, entre 4 y 6 semanas (Lastra y Gómez, 2006). 
Los residuos de cosecha de la caña en verde pueden albergar larvas de 
varias especies de coleópteros. La presencia de larvas en residuos de 
cosecha reduce la pérdida de humedad y la relación C : N, indicando que el 
mecanismo de alimentación de estos insectos induce a una mayor actividad 
microbiana y al incremento de la descomposición de los residuos vegetales 
(Lastra y Gómez, 2006). Otros aspectos relevantes de la especie fueron 
discutidos en Pardo-Locarno et al. (2009). 
Strategus aloeus Linné ha sido frecuentemente reportada como plaga de 
diferentes cultivos. En la Tabla 6 se consolidan aspectos relevantes. 
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Tribu Cyclocephalini, generalidades 
 
Las larvas de Cyclocephala lunulata Burm. se encuentran en abundancia en 
distintos tipos de suelo, incluyendo suelos cultivados con maíz y caña de 
azúcar, y parecen comportarse más como saprófagas, se considera que se 
alimentan con materia orgánica del suelo (Aragón et al., 2001;  Deloya, 
1998); sin embargo no se confirmó que ocasionen daños a las raíces de las 
plantas cultivadas (Aragón et al., 2001). 
 
Zenger y Gibb (2001) reportan que los principales depredadores de huevos 
de Cyclocephala lurida Bland. y de Popillia japonica Newman, en suelos de 
turba, son las hormigas. Causaron pérdidas de las posturas de un 83%, 




Tabla 6. Soportes bibliográficos acerca de S. aloeus. 
Efecto o comportamiento Fuente 
Los adultos y larvas consumen materia orgánica del 
suelo, raíces, tubérculos o tallos subterráneos, en 
troncos derribados en estado avanzado de 
descomposición, y en ocasiones se les ha encontrado 
barrenando tejidos xilosos.  
Aragón y Morón 
(2000); Morón et 
al.(1997) 
Importancia como plaga secundaria de varias especies 
de palmáceas y caña de azúcar. 




Morón et al. 
(1997) 
El daño causado a las palmáceas se debe a la 
construcción de una galería por el macho en el estipe de 
la palma con fines de apareamiento. Las larvas de esta 
especie tienen como hospederos Jacaranda hesperia 
Dugand (Bignoniaceae) y Tapirira myrianthus (T. & N.) 
(Anacardiaceae 
Neita et al.(2006)
Hallazgo de larvas de tercer estadio en un nido de 
hormigas Acromyrmex. Al parecer, las Acromyrmex no 
construyen grandes nidos como las Atta, pero 
igualmente cultivan hongos en el interior del hormiguero 
(Wetterer et al. 1998). Las larvas se hallaron en 
inmediaciones de las cámaras de cultivo del hormiguero, 
y aparentemente mantienen alguna relación 
comensalista con las hormigas, pues éstas no se 
comportaban agresivas ante su presencia.   
Reyes y Morón 
(2005) 
Los saprófagos y melífagos estrictos y facultativos, 
como Strategus, se presentan en un marcado patrón 
hacia los meses lluviosos, comenzando en la última 
parte del periodo seco. 
Reyes y Morón 
(2005) 
La fuerza mandibular determinada con el dispositivo de 
Jarman se obtuvieron valores de fuerza mandibular de  
516-686 g para S. aloeus Lin., de 394 g para Pelidnota 
virescens, de 876 g para Golofa tersander Burm. y de 
953 g para Dynastes hyllus Chevr. 





2.6 Interacción macrofauna-microorganismos-descomposición 
 
Según Lavelle (1997), los invertebrados tienen limitaciones para digerir los 
sustratos orgánicos complejos de residuos vegetales, pero muchos de ellos 
desarrollaron interacciones con microorganismos que les permiten 
aprovechar los mencionados recursos. Con incremento del tamaño, la 
relación entre microflora y fauna gradualmente cambia de depredación a un 
mutualismo de eficiencia cada vez mayor. El concepto de una red alimentaria 
se torna cada vez más difícil de aplicar, en el sentido de que la estructura 
trófica es cada vez más fluida e interactiva, con especies individuales 
operando en varios niveles tróficos diferentes. 
Los organismos que se alimentan en el suelo, encuentran una dieta de valor 
nutricional relativamente bajo en comparación con el material orgánico que 
normalmente se encuentra en la biosfera (Li, 2004). 
En el suelo, las actividades de alimentación de la macrofauna influyen 
significativamente sobre la estabilidad y la transformación de residuos 
vegetales y de la materia orgánica del suelo; pudiendo modificar el entorno 
edáfico (Wolters, 2000;  Lavelle et al., 1997). La macrofauna edáfica 
fragmenta los residuos vegetales y los mezcla con el suelo, incrementando 
su superficie en un factor de 50 a 200, facilitando la colonización por 
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presentes en la saliva son expulsadas del cuerpo y vertidas sobre el 
alimento, dando inicio a una digestión al menos parcial, antes de la ingesta, 
conocida como digestión extraintestinal (Ross, 1956), o rumen externo 
(Stevenson y Dindal, 1987;  Hassall y Rushton, 1985).  
En las larvas de Scarabaeidae, el fraccionamiento y en parte el 
almacenamiento de los alimentos consumidos se llevan a cabo en el 
estomodeo, mientras que la mayor parte de las enzimas son secretadas al 
mesenteron. Es allí donde se concentran la digestión y la absorción de los 
nutrientes (Chapman, 1998;  Terra y Ferreira, 1994;  Pimm, 1982).  
El mesenteron carece de revestimiento cuticular, y en la mayoría de los 
insectos segrega una delicada membrana peritrófica, es decir, que envuelve 
el alimento en la medida que éste lo va atravesando. La membrana 
peritrófica, que está compuesta por una red de microfibras en una matriz de 
proteínas y carbohidratos, separa los alimentos de las células epiteliales y en 
el caso de los coleópteros, también las excretas permanecen encerradas en 
la membrana peritrófica (Weiss, 2006;  Chapman, 1998) (Figura 7). 
La evacuación de desechos metabólicos en los insectos por lo general se 
lleva a cabo a través de los túbulos de Malpighi, que son proyecciones largas 
y delgadas del intestino, que flotan libremente en la hemolinfa, a partir de la 
cual filtran solutos (Gullan y Cranston, 2000). El filtrado de fluidos, de iones y 
de desechos metabólicos, llamado orina primaria, es vaciado al mesenteron, 
donde por lo general es mezclado con los productos digestivos (Gullan y 
Cranston, 2000;  Chapman, 1998). Los materiales remanentes, además de la 
orina de los túbulos de Malpighi son transportados al proctodeo.  
El proctodeo está protegido por una delgada capa cuticular, provisto de 
engrosamientos epiteliales (Weiss, 2006;  Gullan y Cranston, 2000;  
Chapman, 1998), y es ensanchado en muchas larvas xilófagas, detritívoras y 
humívoras,  en especial en los coleópteros. Sus larvas poseen una 
microbiota intestinal que incluye bacterias celulolíticas, hemicelulolíticas y 
también, archaeas metanógenas  (Brune, 2003;  Egert et al., 2003;  






























































































La microbiota del tracto digestivo puede ser nativa (maternalmente trasmitida 
a las crías), pero también puede derivarse del entorno circundante (Dillon y 
Dillon, 2004;  Douglas y Beard, 1996). 
En los engrosamientos rectales del proctodeo se lleva a cabo la resorbción 
de iones y de agua. Los productos metabólicos de desecho remanentes, 
llamados orina secundaria, son eliminados con los productos secundarios de 
los alimentos en forma de heces (Weiss, 2006;  Bignell, 1984). 
Otra vía de evacuación, o de retorno de productos metabólicos de los 
macroinvertebrados al sistema suelo son las exuvias, los cadáveres y otros 
materiales de egesta (Wolters, 2000). 
En el suelo, luego de quedar las heces sometidas  a incubación durante 
algunos días, es muy común que los artrópodos edafícolas reingieran sus 
pellets para absorber los compuestos liberados por los microorganismos y, 
ocasionalmente, parte de la biomasa microbiana (Ekschmitt et al., 2005). 
Para algunos saprófagos, los microorganismos son una fuente importante de 
proteínas de fácil asimilación (Weiss, 2006;  Li y Brune, 2005), hasta el punto 
de que deberían considerarse, en un sentido estricto, como micófagos 
(Möller, 2005).  
La colonización rápida de material fecal recientemente excretado por parte 
de una asociación de microorganismos también hace parte del rumen 
externo (Stevenson y Dindal, 1987;  Hassall y Rushton, 1985). Los 
microorganismos inician la digestión de celulosa, desintoxican aleloquímicos 
y a menudo ablandan el sustrato, haciendo de la coprofagia una fuente 
importante de enzimas y de metabolitos, mejorando así la eficiencia de la 
utilización de los alimentos (Weiss, 2006;  Stevenson y Dindal, 1987). 
La coprofagia ofrece tres tipos de beneficios principales a los grupos de 
insectos que la practican, bien sea ingiriendo sus propias excretas o las de 
sus congéneres: los pellets fecales son una fuente de la fauna proctodeana 
mutualística, de proteína microbiana, y de nutrientes adicionales (incluyendo 
enzimas, metabolitos, y partículas no-digeridas) del tracto digestivo del 
hospedero (Weiss, 2006;  Stevenson y Dindal, 1987).  
Según Kautz et al. (2002), la coprofagia puede ser significativa para la fauna 
edáfica cuando los compuestos de fácil digestión ya han sido agotados 
durante la descomposición. Sin embargo, el papel exacto y la contribución de 
la coprofagia a la nutrición de la fauna edáfica reclaman más investigación 
(Hedde et al., 2007). 
Para el suelo, otros efectos de la actuación de los macroinvertebrados son  la 
distribución de propágulos microbianos (Fischer et al., 1997;  Moody et al., 
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1996;  Brown, 1995), la translocación y la minuciosa mezcla de materiales 
orgánicos y minerales (Lavelle y Spain, 2001;  Cambefort y Hanski, 1991), 
con la generación de nichos de diferentes poblaciones microbianas con 
diferentes metabolitos incorporados al suelo (Hopkins y Gregorich, 2005), 
con diferentes grados de disponibilidad de nutrientes (Anderson et al., 
1983b). Los Scarabaeidae también pueden utilizar sus productos de desecho 
para formar sus espacios de oviposición y sus cámaras pupales (Weiss, 
2006;  Onore y Morón, 2004;  Cambefort y Hanski, 1991), comportamientos 
que implican incorporación de carbono al suelo (Ingram y Fernandes, 2001;  
Lavelle y Spain, 2001;  Paustian et al., 1997).  
Otro grupo de artrópodos edafícolas de intervención decisiva en la 
degradación de residuos vegetales es el de los Diplopoda, reconocidos 
constructores de estructuras biogénicas, conformadas por pequeñas 
cámaras de postura, muda o estados quiescentes (Bueno-Villegas, 2003). 
Las comunidades de invertebrados estimulan la mineralización de nitrógeno y 
liberan amonio, que posteriormente puede ser nitrificado y asimilado por 
plantas, o temporalmente acumulado antes de perderse por volatilización o 
inmovilizarse en la biomasa microbiana. Se ha encontrado una correlación 
entre la biomasa de invertebrados saproxilófagos y la liberación de nitrógeno 
mineral (Lavelle, 1997). 
La degradación de materiales orgánicos ingeridos conduce a la liberación de 
grandes cantidades de nutrientes solubles, CO2 y CH4. La eficiencia de la 
digestión de celulosa y hemicelulosa en los intestinos de termitas por 
ejemplo, puede alcanzar el 90%, pero no se conoce la eficiencia en el 
desdoble de lignina (Ji et al., 2000).  
En el curso de la digestión de los residuos vegetales, se derivan oligómeros a 
partir de la despolimerización; que en lo sucesivo pueden seguir siendo 
degradados por la microbiota en diferentes secciones del intestino. El 
remanente de los oligómeros puede ser reorganizado en la fracción mineral 
del suelo  formando complejos arcillo-húmicos, que son defecados en forma 
de pellets (Li, 2004; Ji et al., 2000; Li y Brune, 2005).  
Prosiguiendo con el desdoble de los nutrientes lábiles en los pellets, el 
material orgánico más recalcitrante se integra a estructuras compactas como 
microagregados órgano-minerales, quedando así resistentes a una posterior 
descomposición en el suelo. Por su parte, los demás nutrientes remanentes 
de la digestión intestinal pueden, luego de la defecación, soportar un ataque 
microbiano intenso pero de poca duración, y la actividad microbiana en ellos 
decrece en el largo plazo (Lavelle, 1997). 
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2.7 Interacción macrofauna-microorganismos-mineralización de 
nutrientes 
 
La mineralización de los nutrientes está influenciada directamente por las 
bacterias y los hongos. Sin embargo el quehacer de los microorganismos 
está fuertemente influenciado por los animales edáficos, lo mismo que por 
interacciones de la red trófica que determinan la transferencia de nutrientes a 
través del sistema planta-suelo (Bardgett, 2005). 
Según Bardgett (2005), se difiere entre tres rutas amplias de interacciones 
por las cuales los animales pueden afectar la mineralización de nutrientes por 
parte de los microorganismos, determinando procesos de flujo energético y 
de ciclaje de nutrientes. (i) Los animales afectan el ciclaje de los nutrientes a 
través de su alimentación selectiva de microorganismos, alterando así la 
actividad microbiana, su abundancia y su estructura comunitaria. (ii) los 
animales del suelo afectan la mineralización de los nutrientes al alterar la 
forma de la materia orgánica del suelo, al fragmentar y mezclar inputs 
orgánicos en el suelo, incrementando su susceptibilidad al ataque 
microbiano. (iii) Se ha sugerido que los animales del suelo, en especial los 
protozoarios, pueden tener efectos no-nutricionales sobre el crecimiento de 
las plantas, en forma de efectos hormonales sobre la morfología radical. 
En lo que respecta la alimentación selectiva, Bardgett y Wardle (2003) 
encontraron que los colémbolos por ejemplo, son bastante selectivos, 
realmente prefiriendo especies de hongos particularmente a sobre otras, y 
que el tipo de selección de la presa puede estar basado en varios factores, 
pero principalmente con la palatabilidad del hongo, que varía con las 
especies, la edad y el estado fisiológico. El pastoreo preferencial también se 
asume como un mecanismo para evitar toxinas producidas por algunas 
colonias de hongos (Parkinson et al., 1979).  
La ingestión y la exposición de los microorganismos a fluidos intestinales 
pueden modificar notablemente la actividad microbiana. Por ejemplo, hubo 
un incremento en la población y en la actividad de comunidades microbianas 
luego de pasar a través del tracto intestinal de las lombrices (Brown, 1995), y 
puede haber una reactivación de bacterias en dormancia durante este viaje 
intestinal, gracias a la remoción de coberturas celulares de las endosporas y 
la subsiguiente germinación de las esporas bacterianas (Fischer et al., 1997). 
Sin embargo, Moody et al. (1996) habían mostrado que por el paso a través 
el intestino de las lombrices, la exposición de esporas fungosas a los fluidos 
puede reducir su posterior germinación. 
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En cuanto a los efectos de la fauna microbívora sobre el ciclaje de nutrientes, 
se presenta una mayor mineralización de carbono en consecuencia de una 
alta tasa de transformación, lo mismo que de una alta actividad y respiración 
de poblaciones de microorganismos pastoreados (Cole et al., 2000;  Mikola y 
Setälä, 1998;  Bardgett et al., 1993;  Kuikman et al., 1990;  Anderson et al., 
1981), mientras que por su parte, una mayor mineralización de nitrógeno 
obedece principalmente a la excreción directa del nitrógeno excesivo de los 
animales (Woods et al., 1982). Los pastoreantes por lo general presentan 
menores eficiencias de asimilación que los microorganismos sobre los cuales 
pastorean, y en consecuencia desechan nutrientes biológicamente 
disponibles al medio, por ejemplo protozoarios depredadores de poblaciones 
bacterianas, que se asume que liberan alrededor de un tercio del nitrógeno 
consumido (Bardgett, 2005); al comparar las tasas de mineralización de 
nitrógeno, éstas fueron mayores en las excretas de lombrices que en el suelo 
circundante, por haber sido enriquecidas por nitrógeno inorgánico y 
productos de excreción ricos en nitrógeno y mucosas de las lombrices 
(Lavelle y Martin, 1992). 
Mientras que estos efectos positivos de las excretas sobre la actividad 
microbiana suelen ser de carácter transitorio (Lavelle y Martin, 1992), su 
efecto neto junto con los de otras actividades de las lombrices, es el estímulo 
de la disponibilidad total de nutrientes del suelo  (Scheu, 1987;  Anderson et 
al., 1983b). Esta liberación de nutrientes al sistema suelo es en efecto, una 
removilización de aquéllos que habían sido fijados por la biomasa 
microbiana, y se conoce como el "bucle o circuito microbiano" (Clarholm, 
1985). El significado del "bucle microbiano" es que los nutrientes liberados de 
la biomasa microbiana por pastoreantes edáficos incrementan la 
disponibilidad y la captura de los nutrientes por las plantas (Clarholm, 1985), 
y en algunos casos, estimulan el crecimiento vegetal. Tales efectos de los 
animales edáficos sobre la mineralización de los nutrientes y su captura por 
las plantas son específicos según el caso, y bajo condiciones limitadas de 
nutrientes, los animales fungívoros por sí solos no son capaces de limitar el 
poder de los microorganismos y, en especial de los hongos, de secuestrar 
nutrientes y así competir con las plantas (Bardgett, 2005). 
Los efectos de las interacciones animales-microorganismos sobre el ciclaje 
de nutrientes parecen estar afectados espacialmente, presentándose más 
frecuentemente en “puntos calientes” de actividad cerca de nichos ricos en 
recursos (Bonkowski, 2004). 
Entre el 96 - 98% del nitrógeno en el suelo está contenido en material 
orgánico muerto, en forma de polímeros complejos insolubles como las 
proteínas, los ácidos nucléicos y la quitina (Bardgett, 2005), que son 
demasiado grandes para atravesar las membranas microbianas. Gracias a la 
producción de enzimas extracelulares por los microorganismos  (por ejemplo 
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proteinasas, ribonucleasas y quitinasas), dichos polímeros son desdoblados 
a subunidades más pequeñas e hidrosolubles, que pueden ser absorbidas 
por las células microbianas (por ejemplo aminoácidos). El material resultante, 
el nitrógeno orgánico disuelto (DON), puede constituir una gran parte del total 
del acervo soluble de nitrógeno, especialmente en ecosistemas infértiles de 
suelos de mor, tales como los bosques boreales y las tundras árticas (Jones 
y Kielland, 2002;  Northup et al., 1995). Sin embargo, la forma de utilización 
del DON por parte de los microorganismos depende de si están limitados por 
carbono o por nitrógeno. Cuando el crecimiento microbiano está limitado por 
carbono, los microorganismos usan el carbono del DON para satisfacer sus 
requerimientos energéticos para el crecimiento,  y excretan NH4
+ disponible 
para las plantas como desecho al suelo; eso es, el nitrógeno es mineralizado 
por la biomasa microbiana. En caso de limitaciones por nitrógeno y si el DON 
no es suficiente para satisfacer la demanda microbiana, entonces los 
microorganismos absorben nitrógeno inorgánico adicional (NH4
+ y NO3
-) de la 
solución del suelo; es decir, la biomasa microbiana inmoviliza el nitrógeno, 
reduciendo en consecuencia la disponibilidad de nitrógeno inorgánico para 
las plantas (Bardgett, 2005). El NH4
+ resultante de la mineralización 
microbiana puede ser capturado por las plantas, puede ser adsorbido a 
superficies negativamente cargadas de arcillas y de materia orgánica del 
suelo y, cuando hay bastante oxígeno, puede ser oxidado por bacterias 
nitrificantes para producir NO3
- (Bardgett, 2005). La inmovilización y la 
mineralización del nitrógeno son procesos edáficos simultáneos, y la 
mineralización neta de nitrógeno se da cuando los microorganismos están 
predominantemente limitados por carbono, y se habla de una inmovilización 
neta, cuando el crecimiento microbiano se ve limitado por nitrógeno. El 
balance entre las dos situaciones está determinado por la disponibilidad de 
DON, la depredación por animales del suelo, y la demanda relativa de los 
microorganismos por nitrógeno y carbono, estando ésta a su vez 
determinada por la razón de C : N del sustrato orgánico que estén utilizando. 
Los hongos micorrícicos estimulan la captura de NH4
+ del suelo (Bardgett, 
2005), y se encontró que las micorrizas ericoides y las ectomicorrizas pueden 
capturar DON directamente del suelo, en forma de aminoácidos, proteínas 
puras, e incluso proteínas altamente recalcitrantes, que son co-precipitadas 
con taninos (Read, 1994). Pueden utilizar esas proteínas más complejas por 
producir carboxil-proteinasas, responsables del desdoble de proteínas a 
aminoácidos constituyentes. 
Los hongos micorrícicos arbusculares también pueden trasportar nitrógeno 
fijado de las leguminosas por el suelo a plantas vecinas, a través de redes 
hifales. Por ejemplo, el transporte de nitrógeno entre leguminosas agrícolas y 
pastos, (Zhu et al., 2000;  Haystead et al., 1988). 
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También las plantas tienen la capacidad de capturar directamente parte del 
DON en forma de aminoácidos (Näsholm et al., 2001, 2000;  Streeter et al., 
2000), pero se le atribuye menor importancia nutricional dada la rápida 
mineralización microbiana de DON. Una salvedad de lo anterior podría 
presentarse en sitios de alta disponibilidad de aminoácidos, es decir, en 
“puntos calientes” o nichos ricos en recursos en el suelo. Muchas plantas 
pueden explotar tales nichos respondiendo por proliferación de raíces, y en 
estas situaciones, la adquisición de nitrógeno orgánico podría ser de 
importancia en la nutrición de las plantas (Hodge et al., 1998). 
La mayor parte del fósforo en el suelo se encuentra en diversas formas 
inorgánicas insolubles, no-disponibles para las plantas. Los microorganismos 
desempeñan funciones centrales en el ciclaje del fósforo, al participar en la 
solubilización y en la mineralización del fósforo orgánico, estando ésta última 
gobernada por la producción de fosfatasas vegetales y microbianas en 
situaciones de baja disponibilidad del nutriente, rompiendo enlaces estéricos 
entre el fósforo y el carbono de la materia orgánica para liberar fosfato 
disponible para las plantas o para la biomasa microbiana, donde los hongos 
lo pueden capturar y transferir a la planta. Otro mecanismo de liberación del 
fósforo edáfico es la producción de ácidos orgánicos de bajo peso molecular 
por los hongos, tales como los oxalatos, que  incrementan las tasas de 
intemperización del fósforo contenido en minerales arcillosos, y complejan 
cationes (por ejemplo calcio, hierro y aluminio) -que en otro caso se fijarían a 
fosfatos-, sustrayéndolos así de la solución del suelo (Bardgett, 2005). 
 




La estabilidad es el calificativo que expresa cuándo los residuos vegetales o 
un compost u otro material orgánico procesado, puede considerarse apto 
para su utilización o su aplicación en campo.  
En general, el término se asocia con el grado de actividad microbiana y el 
potencial para producir componentes volátiles malolientes. Por su parte, la 
inmadurez se asocia frecuentemente con una fitotoxicidad causante de 
desarrollo vegetal reducido. Dado que los microorganismos en compost 
inestable producen compuestos fitotóxicos, la diferencia entre estos dos 
términos (estabilidad e inmadurez) no siempre es clara (Eggen y Vethe, 
2001). Así, ADAS Consulting Limited (2005), concluye que usualmente se 
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entiende la estabilidad bien sea como un estadio del proceso de compostaje, 
o como una tasa de actividad. Se mide y reporta como una tasa de actividad 
en términos de captura de O2, como evolución de CO2 o como 
autocalentamiento.  
Paralelamente con el desarrollo reciente de técnicas de la biología molecular, 
también la respirometría ha experimentado adelantos apreciables, que 
permiten acercamientos a la ecología microbiana del suelo, obviando algunas 
dificultades metodológicas (Hättenschwiler et al., 2005;  Beck et al., 1997;  
Insam y Domsch, 1987;  Anderson y Domsch, 1978). Se pueden estimar 
parámetros metabólicos (respiración basal, biomasa microbiana y su 
crecimiento potencial en un lapso dado, la eficiencia metabólica, la capacidad 
del suelo para soportar una mayor o menor población microbiana y no por 
último, juzgar el estado nutricional del medio (Tiunov y Scheu, 1999;  Scheu y 
Parkinson, 1995;  Scheu, 1993). 
Como medida independiente, la tasa de actividad no es universalmente 
aplicable de manera apropiada como parámetro del estadio o la etapa de 
descomposición a todos los materiales y todos los procesos de 
transformación (ADAS Consulting Limited, 2005).  
 
Numerosos autores discuten el papel de las enzimas, que evidencian el 
funcionamiento de la comunidad microbiana a través del “rumen externo”, por 
ejemplo, que depende del tipo de manejo del agroecosistema (DeForest, 
2009;  Acosta-Martínez et al., 2007;  Lee et al., 2007;  Bending et al., 2002;  
Ndiaye et al., 2000;  Kandeler et al., 1999;  Curci et al., 1997;  Dick, 1994;  




Las enzimas son proteínas que actúan como catalizadores al acelerar las 
tasas de reacción sin experimentar un cambio permanente. Son activadores 
específicos por combinarse con sus sustratos de manera estereoespecífica, 
mermando la estabilidad de ciertos enlaces susceptibles (por ejemplo, 
cambia la configuración electrónica), con lo cual reduce la energía de 
activación  de reacciones, es decir, la cantidad de energía requerida para que 
se lleve a cabo una reacción (Dick y Kandeler, 2005). 
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En los suelos, las enzimas catalizan reacciones de degradación, de síntesis y 
de transformación de materiales orgánicos (Gobat et al., 2004), siendo sus 
mayores productores los hongos y las bacterias (Tabatabai, 1994), les siguen 
las plantas y los animales, que de acuerdo con Dick y Kandeler (2005), 
probablemente son una fuente de actividad enzimática menor, a pesar de 
que las estructuras depuestas por lombrices (Lumbricus terrestris) estimulan 
las actividades  enzimáticas de manera localizada.  
En los animales se difiere entre una producción directa de enzimas para la 
procura de sus propios nutrientes sin la mediación de otros organismos; y 
una indirecta, que se efectúa bajo condiciones de mutualismo, por ejemplo la 
realizada por microorganismos intestinales (Gobat et al., 2004) en algunas 
especies de insectos edafícolas. 
En los suelos, la síntesis de las enzimas comúnmente es temporal y depende 
de mecanismos de inducción, respondiendo a una señal asociada a la 
presencia del sustrato. En este caso se habla de enzimas inducibles o 
inducidas (Geisseler y Horwath, 2009;  Gobat et al., 2004). Así, la actividad 
enzimática suele incrementarse una vez transcurrido un período de latencia 
necesario para que la célula complete el ciclo de inducción, de síntesis y de 
secreción de la enzima; su concentración está bajo el control del organismo 
que las secreta.  
En función del número de sitios de adsorción disponibles en la matriz del 
suelo, las enzimas inducidas pueden ser retenidas, convirtiéndose en 
constitutivas. Éstas son las que en caso de ausencia de sustrato, y de 
añadirlo al suelo, pueden comenzar a actuar inmediatamente, sin implicar un 
cambio en su concentración (Gobat et al., 2004). Los coloides del suelo 
estabilizan y protegen las enzimas extracelulares, retardando su degradación 
(Rillig et al., 2007;  Allison, 2006;  Deng y Tabatabai, 1997;  Sarkar y Burns, 
1984). A éstas se les conoce como enzimas abióticas (Burns, 1982;  Skujins, 
1976), para diferenciarlas de las que están asociadas con células 
metabólicamente activas o no-proliferantes, las  enzimas bióticas. 
Las enzimas pueden estar sujetas a modificaciones fisicoquímicas 
irreversibles que se derivan de cambios en el entorno (pH, tensión superficial, 
proteasas, entre otros). El asocio de una enzima con un ligando puede alterar 
su estabilidad y sus propiedades catalíticas, reduciendo o aumentando su 
actividad y su afinidad por el sustrato (Gobat et al., 2004;  Busto et al., 1995), 
la adsorción incluso puede conducir a una pérdida de la actividad enzimática 
mínima (Gianfreda y Bollag, 1994) o incluso total (McLaren, 1954). 
En los suelos, la actividad enzimática (Sotomayor-Ramírez et al., 2009;  
Acosta-Martínez et al., 2007;  Deng y Tabatabai, 1997) y la biomasa 
microbiana (Zak et al., 1994;  Wardle, 1992) por lo general son directamente 
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proporcionales con el contenido de materia orgánica (Zak et al., 1994;  Juma 
y Tabatabai, 1978). Los valores de la actividad enzimática frecuentemente 
son mayores en la rizósfera que en el suelo periférico (Wardle y Nicholson, 
1996;  Rouatt et al., 1960). 
En el medio edáfico, la actividad enzimática refleja la intensidad y la dirección 
de procesos bioquímicos. Por lo tanto, indica la capacidad biológica de un 
suelo para llevar a cabo los procesos bioquímicos que son importantes para 
mantener la función ecológica (García et al., 1994;  Burns, 1986). La 
actividad enzimática puede arrojar información valiosa acerca de la 
disponibilidad de compuestos orgánicos específicos y de su degradación a lo 
largo del tiempo (Geisseler y Horwath, 2009), lo mismo que de limitaciones 
relativas de nutrientes (Sinsabaugh et al., 1993). Sin embargo, las 
actividades enzimáticas solas pueden ser insuficientes para describir el 
proceso de descomposición (Bending et al., 2004). 
Las enzimas hidrolíticas en general son buenas opciones como índices de 
calidad del suelo, puesto que al parecer los organismos descomponedores 
de residuos orgánicos son los mayores contribuyentes a la actividad 
enzimática (Dick y Kandeler, 2005). 
Las enzimas involucradas en el ciclaje de carbono sostienen la relación  más 
estrecha con las entradas de materiales orgánicos, con la materia orgánica  y 
con las disturbaciones, todas éstas relacionadas con la calidad del suelo. Se 
supone que las carbohidrolasas son mejores opciones como indicadores de 
la calidad del suelo que las involucradas en el ciclaje de nutrientes, por 
posibles alteraciones de sus valores debido a aplicaciones de fertilización y 
de enmiendas en el largo plazo (Dick y Kandeler, 2005), Figura 8. 
Algunas enzimas del suelo pueden proveer información acerca de la 
diversidad funcional (Bending et al., 2004); también en estructuras biogénicas 
de ingenieros de ecosistemas (Mora et al., 2005). 
El avance de la transformación de residuos orgánicos en el suelo se 
caracteriza por cambios en la población microbiana. Bajo la influencia de la 
actividad enzimática se consume el sustrato y cambian las condiciones del 
entorno (ITADA, 2002). 
Herrmann y Shann (1993) consideraron a las actividades enzimáticas como 
indicadoras de la madurez del compost. Argumentaron que si la estructura de 
la comunidad microbiana se estabiliza paralelamente con la transformación 
física y química del compost, sus actividades enzimáticas deberían reflejar 
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Tabla 7. Aspectos relevantes de las enzimas evaluadas 






































Amplia especificidad para ß-
D-glucósidos.   
Chang et al. 
(2009); Barbagallo 
et al.(2002) 
Hidroliza los extremos 
reductores de las cadenas de 
la ß-D-glucosa (celobiosa) 
para obtener ß-glucosa. Su 
actividad indica presencia de 
estos extremos, procedentes 
de la materia orgánica lábil. 
Dornbush (2007); 
Nannipieri et al. 
(2002)  











































monofenoles (Gobat et al., 
2004), resultando catequinas 
y cresoles. Usa un donador 
de electrones, incorpora un 
oxígeno individual a su 
sustrato. 
Sinsabaugh 
(2010); Chang et 
al. (2009); Baldrian 
(2006).  
Degrada la lignina y el 
humus. 
Carreiro et al. 
(2000); Falcón et 
al. (1995). 
Genera quinonas en la 
mayoría de los insectos: 
Defensa contra patógenos y 
parásitos. 




EC 3.1.3.1  
F. Alcalina Hidrólisis de enlaces de 
fosfomonoesterasas, 
mineralización de fosfatos. 
Chang et al. 
(2009); Li (2004); 







La descomposición microbiana de la celulosa es un proceso complejo 
mediado secuencialmente por al menos 3 tipos de enzimas (Busto et al., 
1995;  Enari y Markkanen, 1977). Las  (1) endo-ß-1,4-glucanasas catalizan la 
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hidrólisis de los enlaces ß-1,4 dentro de la molécula de la celulosa. En los 
extremos libres dentro de la cadena, (2) una hidrólisis subsiguiente  por la 
exo-ß-1,4 glucanasa, que libera celobiosa (disacárido), la cual finalmente es 
(3) descompuesta por  ß-1,4-glucosidasa para obtener glucosa, fuente de 
energía esencial para los microorganismos (Mora et al., 2005).  
Sin embargo, la descomposición completa de la celulosa a glucosa 
solamente se lleva a cabo en presencia de la ß-glucosidasa, que cataliza el 
paso limitante de la degradación de materiales celulósicos al remover 
celobiosa. La celobiosa por su parte, suprime las exo-ß-glucanasas por 
inhibición del producto final (Enari y Markkanen, 1977). En numerosas 
especies de artrópodos, la  exoglucanasa  es de menor importancia en la 
digestión de la celulosa (Cazemier et al., 1997). En consecuencia, la ß-
glucosidasa es el factor que determina la descomposición de los 
carbohidratos en los suelos (Deng y Tabatabai, 1996) e influye así en el ciclo 
del carbono (Ndiaye et al., 2000). 
Los microorganismos endosimbióticos de varios macroinvertebrados 
edafícolas producen enzimas extracelulares degradadoras de celulosa y de 
compuestos fenólicos (Zimmer y Topp, 1998). Un paso decisivo de la 
digestión de dichos organismos (Li, 2004), es el desdoble enzimático de los 
constituyentes poliméricos de residuos vegetales. En presencia de 
microorganismos, los productos primarios de la hidrólisis son sometidos a 
fermentaciones, antes de que puedan ser absorbidos por el hospedero (Li, 
2004;  Bayon, 1980;  Bayon y Mathelin, 1980). 
A pesar de que las enzimas digestivas en los insectos son secretadas en el 
mesenteron (Terra y Ferreira, 1994), la mayor densidad de microorganismos 
se encuentra en el proctodeo (Li, 2004). Las actividades celulolíticas y 
hemicelulolíticas son señal de que la microbiota proctodeana está 
involucrada en una digestión simbiótica de fibras vegetales (Li, 2004;  
Cazemier et al., 2003;  Bayon, 1980;  Schlottke, 1945). Esto también está 
soportado por las altas concentraciones de ácidos grasos de cadena corta en 
los contenidos del mesenteron y del proctodeo, y en la hemolinfa de las 
larvas de Dynastinae (Bayon, 1980) y de Cetoniinae (Lemke et al., 2003). La 
proliferación bacteriana en la porción posterior del proctodeo asegura la 
colonización microbiana de las excretas (Zimmer y Topp, 1998), y con ello el 
acceso de hidrolasas al entorno edáfico circundante. 
La aptitud de la ß-glucosidasa para discriminar entre efectos de manejo del 
suelo está determinada en un mayor grado por la cantidad de la ß-
glucosidasa (Vmax) per se, que la afinidad (Km) de las isoenzimas por el 
respectivo sustrato. Su forma abiótica está controlada por procesos de 
complejamiento y de sorbción, la naturaleza química de los aportes de 
materia orgánica y mecanismos físicos de protección. Esto limita la 
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variabilidad bajo un sistema de manejo dado (Knight y Dick, 2004): la forma 
abiótica es un mecanismo subyacente que regula cambios en la actividad 
general. 
La ß-glucosidasa ha mostrado sensibilidad al manejo de los suelos en 
muchos estudios (Dick y Kandeler, 2005). Incluso los ensayos realizados en 
muestras de suelo seco fueron sensibles a efectos de tratamiento. Esto 
facilita el manipuleo y el tratamiento previo de las muestras (Ndiaye et al., 
2000).  
La actividad de la ß-glucosidasa se considera como un indicador que refleja 
el estado de la transformación de la biomasa (García et al., 1994) y de la 




Se trata de un grupo de proteínas catalíticas con cobre como cofactor, entre 
las cuales están (Chang et al., 2009):  
 La monofenol-monooxigenasa: grupo de enzimas que también 
catalizan la reacción de la catecol-oxidasa EC 1.10.3.1, siempre y 
cuando solamente haya disponibilidad de 1,2-bencenodioles como 
sustrato, y la 
 Catecol-oxidasa: grupo de enzimas que actúan sobre varias 
catequinas sustituidas, y muchas de ellas también catalizan la 
reacción de la monofenol-monooxigenasa EC 1.14.18.1; lo cual es 
especialmente válido para la tirosinasa en el sentido clásico. 
Una enzima estrechamente relacionada con las anteriores es la lacasa, 
también llamada p-difenol-oxidasa 1.10.3.2, que es de baja especificidad y 
actúa sobre o- y p-quinonas, y a menudo sobre aminofenoles y fenildiamina. 
En lo sucesivo, la semiquinona puede reaccionar de manera enzimática o no-
enzimática (Chang et al., 2009). 
En el presente trabajo, al hacer referencia a la fenoloxidasa, se trata 
principalmente de la monofenol-monooxigenasa, aunque en los suelos es 
difícil discriminar con precisión entre los diferentes grupos (Sinsabaugh, 
2010;  Baldrian, 2006).  
Aunque el rango óptimo de reacción de la fenoloxidasa está entre pH 6 y 7 
(Sigma- Aldrich, 2010), su actividad se incrementa hasta por cerca de una 
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unidad de loge (2.7x) por incremento unitario del pH (Li et al., 2008;  
Sinsabaugh et al., 2008;  Williams et al., 2000;  Decker et al., 1999). 
Las respuestas de la fenoloxidasa a factores edáficos y climáticos pueden 
ser un importante mecanismo subyacente de los patrones de la acumulación 
de la materia orgánica del suelo. Los ciclos repetidos de humedecimiento y 
de desecamiento tienden a promover las reacciones de humificación 
(polimerización), más que las de solubilización (Huang, 1990).  
Se atribuye una alta actividad de la fenoloxidasa edáfica a una mayor 
disponibilidad de materia orgánica (Giai y Boerner, 2007;  Boerner et al., 
2006). En el suelo, las condiciones limitantes de contenido de materia 
orgánica y de humedad pueden mermar y por lo tanto estabilizar la actividad 
en entornos áridos. En cambio, las condiciones favorables pueden reducir la 
vida efectiva de las enzimas (Sinsabaugh, 2010;  Stursova y Sinsabaugh, 
2008).  
El espectro de sustancias sobre las cuales interviene la fenoloxidasa abarca 
desde compuestos fenólicos simples a complejos, a productos resultantes de 
una oxidación parcial, intermedia, y hasta una degradación completa 
(Toberman et al., 2008;  Claus, 2004;  Burke y Cairney, 2002). 
Las fenoloxidasas están asociadas con la transformación lenta de los 
compuestos recalcitrantes (Floch et al., 2007) como la lignina. La 
fenoloxidasa es responsable de reacciones de pardificación (melanización) 
(Sigma- Aldrich, 2010). 
La lignina representa aproximadamente el 30% de la masa seca de la 
producción anual de biomasa fotosintética, dando así origen a la mayor parte 
de la materia orgánica del suelo en el curso de la transformación biótica y 
abiótica del detritus de las plantas (Zeikus, 1982).   
Algunos organismos utilizan las fenoloxidasas extracelulares para degradar 
la lignina y el humus, a fin de ganar carbono y otros nutrientes (Carreiro et 
al., 2000;  Falcón et al., 1995).  
A partir de la intervención de la fenoloxidasa, las tasas de transformación de 
varios sustratos se incrementan siguiendo una tendencia del incremento del 
LCI1 (Sinsabaugh et al., 2002). 
                                            





Las actividades de la fenoloxidasa por unidad de masa de materia orgánica 
tienden a incrementarse en la medida que disminuye el tamaño de las 
partículas por desmenuzamiento (Sinsabaugh et al., 2008). 
La lixiviación y la acumulación de compuestos fenólicos a partir de la 
hojarasca fragmentada y el pastoreo por artrópodos, pueden inhibir las 
actividades de otras enzimas bajo condiciones húmedas (Appel, 1993;  
Wetzel, 1992) y así limitar el uso del carbono por los microorganismos en la 
etapa inicial de la descomposición (Wolters, 2000).  La fenoloxidasa causa 
mermas notables en las concentraciones de sustancias fenólicas (Freeman 
et al., 2004), suprimiendo la inhibición de varias hidrolasas, entre ellas la ß-
glucosidasa, la fosfomonoesterasa y la xilosidasa; e incluso estimulando la 
actividad de algunas de ellas. Freeman et al. (2004) reportaron que la 
actividad de ß-glucosidasa se multiplicó 6 veces y la fosfomonoesterasa se 
incrementó en un 17 % en muestres de turba, cuando se adicionó 
fenoloxidasa. 
Algunos hongos (Hammel, 1997) y bacterias (Fenner et al., 2005;  Endo et 
al., 2003;  Hullo et al., 2001) las secretan para mitigar la toxicidad de 
moléculas fenólicas y de iones metálicos, y para apoyar la defensa 
antimicrobiana (Sinsabaugh, 2010).  
La fenoloxidasa es esencial para la estabilización de la cutícula de los 
insectos (Dittmer et al., 2004). Para ello se requiere el enlace por 
entrecruzamiento de las proteínas de la procutícula  por quinonas altamente 
reactivas, un proceso conocido como la esclerotización (Hopkins y Kramer, 
1992;  Andersen, 1979). Gracias a la oxidación de catequinas, propiciada por 
la fenoloxidasa y la lacasa, presentes en la cutícula del insecto, resultan las 
quinonas (Hopkins y Kramer, 1992).  
Las mencionadas reacciones forman parte de mecanismos de defensa en los 
insectos, donde median en las reacciones contra lesiones, patógenos y 
parásitos. Está presente en la hemolinfa de la mayoría de los artrópodos en 
forma de una proenzima inactiva, la profenoloxidasa (Silva, 2002;  Gillespie 
et al., 1997). Las quinonas y otras sustancias reactivas intermedias 
inmovilizan y matan patógenos y parásitos (Lu y Jiang, 2007). Se había 
sugerido que la fenoloxidasa activada podría absorberse a la superficie de 
las bacterias e incrementar la adición de los hemocitos a las mismas, 
acelerando así su remoción a través de la formación de nódulos. Dicho 
proceso finaliza con la melanización, que se manifiesta con la presencia de 
numerosos nódulos oscuros adheridos a varios órganos del insecto (Silva, 
2002). 
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Mora et al. (2005) encontraron las actividades enzimáticas más altas de la 
fenoloxidasa asociadas a estructuras biogénicas, particularmente de 
lombrices, en una sabana neotropical. 
Una actividad alta y persistente de la fenoloxidasa se asocia con la presencia 
de materiales orgánicos recalcitrantes (Sinsabaugh, 2010;  Boerner y 
Brinkman, 2003). 
Dada su sensibilidad a algunos agentes contaminantes al degradar ciertos 
compuestos aromáticos recalcitrantes, sus actividades pueden ser un 




En el suelo, la fosfomonoesterasa presenta una estrecha relación con la 
reacción. Se ha sugerido que bien sea la tasa de la síntesis de la fosfatasa y 
su liberación por los microorganismos por un lado, o la estabilidad de la 
enzima por otro, está relacionada con el pH del suelo (Tabatabai, 1994). En 
consecuencia, se distinguen dos clases de fosfatasas de acuerdo con el 
rango de reacción óptimo: fosfatasas ácidas y fosfatasas alcalinas (Gobat et 
al., 2004). Los cambios en el pH las afectan significativamente, determinando 
su predominio en suelos ácidos y alcalinos, respectivamente (Eivazi y 
Tabatabai, 1977). 
Las fosfatasas ácidas y las alcalinas además son afectadas por el contenido 
de la materia orgánica del suelo  (Eivazi y Tabatabai, 1977). 
La producción de estas enzimas extracelulares normalmente es específica 
según la especie, y frecuentemente es estimulada por escasez de fosfato 
inorgánico, y reprimida a altas concentraciones de ortofosfato (Dick y 
Kandeler, 2005;  Colpaert y Van Laere, 1996). 
La actividad de fosfomonoesterasa desempeña un papel clave en el ciclaje 
de nutrientes y es un indicador potencial de la condición del suelo y del 
estrés del ecosistema (Drouillon y Merckx, 2005;  Dick et al., 1996). 
Las fosfatasas ácidas frecuentemente están presentes en los exudados 
radicales (Dighton, 1983), mientras que las alcalinas (Chang et al., 2009), 
son producidas por microorganismos, particularmente por hongos 
micorrícicos (Dighton, 1983), lo mismo que por la fauna edáfica (Nakas et al., 
1987;  Chhonkar y Tarafdar, 1984). Las plantas superiores carecen de 
fosfatasa alcalina (Juma y Tabatabai, 1988;  Tarafdar y Claassen, 1988). 
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La fosfatasa alcalina es de especial interés en la digestión de materiales 
orgánicos y de materia orgánica en especies de Scarabaeidae edafícolas. 
Durante su paso por el mesenteron y por el proctodeo, la ingesta es sometida 
a hidrólisis fuertemente alcalina; los esteres de fosfatos orgánicos son 
hidrolizados por la fosfatasa alcalina y por los microorganismos residentes; 
también es sometida a cambios de concentración de los iones quelatantes. 
Los efectos alcalinos probablemente contribuyen a la hidrólisis de fósforo (Li, 
2004). 
Se ha estimado que entre el 70 y el 80% de la población microbiana del suelo 
puede excretar fosfatasa (Ehrlich, 2002): Considerando el número 
relativamente bajo de bacterias en el mesenteron (Egert et al. 2003; Lemke 
et al. 2003), según Li (2004), las altas actividades de fosfatasa alcalina en el 
mesenteron de los Scarabaeidae indican que la fosfatasa alcalina sería 
principalmente de origen del hospedero. 
La mineralización de los polímeros en el tracto intestinal de Scarabaeidae (Li 
y Brune, 2005), ocasiona una mayor susceptibilidad de fósforo orgánico a las 
fosfatasas y su liberación en forma de fósforo inorgánico. 
La fosfatasa alcalina está entre las opciones más satisfactorias para 
determinar la actividad relativa y la masa de las poblaciones microbianas en 
los suelos. Su actividad está altamente correlacionada con la respiración 
microbiana y con la biomasa total en los suelos (Frankenberger y Dick, 
1983), circunstancia soportada por la carencia de fosfatasa alcalina de las 




La respiración probablemente sea el proceso más estrechamente asociado 
con la vida. Se puede definir como la captura de O2 mientras que al mismo 
tiempo, se libera CO2. Sin embargo, en el ecosistema suelo, el CO2 también 
es formado por otros procesos tales como la fermentación y por procesos 
abióticos, por ejemplo la liberación de CO2 a partir del carbonato. Además, 
pueden tener lugar varios tipos de respiración anaeróbica, por ejemplo, el 
nitrato o el sulfato que son utilizados por microorganismos como aceptores 
de electrones; por lo tanto, el O2 no es consumido en tal caso en la 
respiración anaeróbica. Entonces, cuando se utiliza CO2 u O2  como índice 
de respiración, ellos realmente representan la mineralización de carbono o la 
respiración aeróbica, respectivamente (Pell et al., 2006). 
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La respiración del suelo es un proceso clave para el flujo del carbono a la 
atmósfera. El contenido de agua del suelo, la concentración de O2 y la 
disponibilidad biológica del carbono son los principales factores que regulan 
la respiración del suelo. Probablemente su regulador más importante sea el 
agua, puesto que disuelve el carbono orgánico y el oxígeno, contribuye a la 
difusión, y controla la tasa de acceso de estas sustancias a las células. Por lo 
tanto, el agua facilita la disponibilidad de carbono orgánico y la energía, 
mientras que al mismo tiempo restringe el acceso al O2. Más aún, el agua 
retardará el intercambio de CO2 entre la superficie del suelo y la atmósfera. 
Las restricciones de difusión a menudo limitan la interpretación de los 
resultados en términos de las cinéticas de las enzimas.  El contenido de agua 
óptimo para la respiración del suelo se supone que está entre el 50 y el 70% 
de la capacidad de retención de agua del suelo (Pell et al., 2006;  Ingram y 
Fernandes, 2001;  Tiunov y Scheu, 1999). 
La respiración del suelo se le atribuye a diversos grupos de 
microorganismos, entre ellos los hongos, las bacterias, los protozoarios y las 
algas. Además, la fauna del suelo contribuye significativamente. En general, 
la contribución microbiana a la liberación total de CO2 (excluyendo la 
respiración radical) se estima que es cercana al 90%, en comparación con el 
10% liberado por la fauna. A pesar de que la biomasa fungosa a menudo 
domina la biomasa microbiana, la relación de hongos : bacterias con 
respecto a la respiración puede variar considerablemente, por ejemplo según 
el tipo de ecosistema o de manejo de suelo. Para completar, las raíces de las 
plantas también contribuyen entre el 12 y el 30% de la liberación total de CO2 
a través de la respiración (Pell et al., 2006;  Paustian et al., 1997;  Swift et al., 
1979). 
Sin embargo, la biomasa microbiana y su actividad, y por lo tanto la 
producción de  CO2 edáfico se ven fuertemente afectadas por los 
invertebrados del suelo (Butenschoen et al., 2008), en particular los 
ingenieros de ecosistemas, controlando la disponibilidad de recursos para 
microorganismos, al mezclar material orgánico con el suelo mineral (Jones et 
al., 1997). 
 
Los parámetros y descriptores evaluados 
 
De los parámetros de la respiración microbiana y los descriptores que de 
ésta se derivan, en el presente trabajo se estudiaron la respiración basal, la 
biomasa microbiana de carbono, el cociente metabólico (qCO2), la relación 
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de carbono microbiano a carbono orgánico (Cmic/Corg), y el estado nutricional 




La respiración basal es el estado constante de respiración en el suelo, que 
resulta de la transformación de material orgánico (predominantemente 
carbono nativo). La tasa de la respiración basal refleja la cantidad y la calidad 
de la fuente de carbono. La respiración basal por lo tanto, puede constituir un 
índice integrado del potencial de la biota edáfica para degradar el carbono 
nativo y el carbono de otros orígenes, bajo ciertas condiciones ambientales 




Los hongos y las bacterias son los principales componentes de la biomasa 
microbiana. Su predominio varía con el contenido y la composición de la 
materia orgánica, la textura del suelo, y el pH, entre otros. Los hongos son 
principalmente descomponedores de carbohidratos, mientras que las 
bacterias por lo general son más capaces de digerir sustratos con contenidos 
superiores de proteína y relaciones de C : N más estrechas. Los hongos 
tienden a dominar a valores de pH más bajos, puesto que las bacterias se 
ven favorecidas por condiciones más neutras (Lavelle y Spain, 2001). 
La biomasa microbiana suele ser generalmente alta donde se presentan 
abundantes aportes de carbono. La biomasa microbiana también está 
influenciada por la textura y el contenido de nutrientes del suelo, lo mismo 
que por raíces y actividades de la fauna (Lavelle y Spain, 2001). 
Butenschoen et al. (2008) confirmaron que la biomasa microbiana se 
incrementa en presencia de deposiciones radicales. Estas sirven como 
fuente de carbono y de energía importante para los microorganismos, 
generalmente considerados limitados por el carbono (Mawdsley y Bardgett, 
1997; Holland, 1995; Smith y Paul, 1990).  
La abundancia de los microorganismos se puede estimar por métodos 
directos como el conteo de células, o por el análisis de los suelos en función 
de los componentes específicos de sus células. Se le puede dar preferencia 
a métodos indirectos o "fisiológicos" puesto que demandan menos tiempo y 
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aportan un valioso estimativo de índices de las funciones microbianas en el 
suelo (Lavelle y Spain, 2001). 
Un método fisiológico es el de la respiración inducida por el sustrato 
(Substrate Induced Respiration, SIR). Este se basa en el principio de que el 
carbono ligado a la biomasa microbiana se libera por mineralización 
microbiana, proveyendo así un método para calcular su peso (Jenkinson y 
Powlson, 1976; Jenkinson, 1966). La respuesta respiratoria de la microflora 
del suelo a la glucosa (y a nutrientes) también se puede medir como el 
consumo de O2 por la microcompensación automatizada (Scheu, 1992). 
Anderson y Domsch (1978) comprobaron la posibilidad de  inducir muestras 
de suelo a tasas máximas de respiración, a temperatura constante, al 
enmendarlas con excesos de sustratos fácilmente  mineralizables. Al obtener 
una respuesta máxima diferente entre un suelo y otro, pero igual para 
réplicas de varias muestras de cualquier suelo, lanzaron la hipótesis de que 
bajo condiciones de incubación idénticas, las máximas respuestas 
respiratorias iniciales (Maximal Initial Respiratory Responses, MIRR) 
inducidas por el sustrato estaban correlacionadas con el verdadero tamaño 
de la población de microflora activa, es decir, no-latente, y en vista de esto, 
las máximas respuestas se podrían utilizar para medir los tamaños de la 
población microbiana en diferentes suelos. 
Al realizar mediciones mediante el proceso de la respirometría inducida por el 
sustrato, durante las primeras 4 - 6 h, la enmienda de glucosa (y de 
nutrientes) solamente conduce a un incremento del metabolismo de los 
microorganismos existentes (MIRR). La MIRR por lo tanto refleja la biomasa 
microbiana. Luego de esta fase inicial, los microorganismos comienzan a 
crecer y la oxidación de glucosa se incrementa nuevamente. La posibilidad 
de los microorganismos para crecer depende no solamente de la 
disponibilidad de C (glucosa) sino también de aquélla de nutrientes. Por lo 
tanto, la magnitud de la oxidación de la glucosa durante el crecimiento, refleja 
la cantidad de nutrientes disponibles a la microflora (Scheu, 1993). 
Varios estudios demostraron que la biomasa microbiana se incrementa 
significativamente en micrositios ricos en nutrientes tales como la drilósfera, 
la detritósfera y la rizósfera, debido a mayor cantidad y disponibilidad de 




Relación Cmic: Corg 
 
Insam y Domsch (1987) propusieron la Cmic/Corg como medida de la 
estabilidad de la materia orgánica. Calculando el Cmic a partir de los datos de 
la MIRR de acuerdo con la formula de  Anderson y Domsch (1978), las 
razones de Cmic/Corg en diferentes suelos maduros de mull de bosque de 
zona templada oscilan alrededor de 0.015. Las razones de Cmic/Corg indican 
la cantidad biomasa microbiana que se mantiene por unidad de Corg, valores 
similares pueden indicar una composición similar del humus del suelo 
(Scheu, 1993).  
 
Respiración específica qO2, cociente metabólico 
 
La respiración específica es un parámetro que describe la eficiencia del uso 
de los recursos por parte de los microorganismos, es decir, cuantifica el 
consumo específico de O2 por unidad de biomasa microbiana. Para su 
estimación se calcula el cociente de la respiración basal y de la biomasa 
microbiana, de esto resulta su unidad, µlO2 mgCmic
-1 h-1 (Tiunov y Scheu, 
1999).  
El cociente metabólico es un parámetro descriptor de la liberación de CO2 
por unidad de biomasa microbiana. Para calcularlo en el caso de conocer la 
respiración específica qO2 se aplica un factor de conversión, el cociente 
respiratorio.  
El cociente respiratorio tiene el propósito de compensar el efecto de 
sumidero que puede tener el suelo para el CO2. En estos casos el efecto de 
sumidero se basa en la fijación de CO2 en la biomasa de las bacterias 
quimiolitotróficas y las fototróficas, lo mismo que las plantas. Por lo tanto, se 
necesitan diferentes volúmenes de O2 para la mineralización de cantidades 
específicas de diferentes fuentes de carbono, es decir, el cociente 
respiratorio (Pell et al., 2006).  
Al cociente respiratorio por lo general se le asigna un  valor inferior a 1, 
representando al real de muchos ecosistemas.  Tiunov y Scheu (1999) lo 
asumen con un valor de 0.8. Por otra parte, si el contenido de O2 del suelo se 
merma, se puede presentar mineralización a través de la respiración 
anaeróbica o la fermentación, significando que el CO2 se libera sin que se 
consuma O2
 (Pell et al., 2006). 
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Un incremento en el cociente metabólico se interpreta como una respuesta 
de la microflora del suelo a condiciones ambientales adversas (bien sea 
estrés ambiental o disturbación) (Wardle y Ghani, 1995); (Graham y Haynes, 
2006). 
 
Estado nutricional microbiano 
 
El análisis del impacto de los invertebrados del suelo sobre el estado 
nutricional microbiano se considera particularmente útil puesto que el estado 
nutricional de la microflora edáfica aporta un parámetro funcional de alto 
rango. Los resultados de los análisis a un nivel de micrositios pueden 
vincularse por lo tanto a procesos observados en la escala macro (Scheu, 
1993;  Anderson, 1988). 
El estado nutricional microbiano se determina midiendo la respuesta 
respiratoria de la microflora edáfica a enmiendas de glucosa y de nutrientes 
(N y P) a lo largo de cerca de 40 h, en el caso de que interese establecer la 
respiración microbiana adicional, Additional Microbial Respiration, AMR 
(Scheu, 1993).  
Luego de la fase inicial de la MIRR, que generalmente se prolonga por 4 - 6 h 
a partir de la adición de la glucosa (y de nutrientes), los microorganismos 
comienzan a crecer y la oxidación de glucosa se incrementa nuevamente. La 
posibilidad de los microorganismos para crecer depende de la disponibilidad 
de C (glucosa) y también de la disponibilidad de nutrientes. Por lo tanto, la 
magnitud de la oxidación de la glucosa durante el crecimiento, refleja la 
disponibilidad de nutrientes para la microflora (Scheu, 1993). 
Un crecimiento rápido con un incremento exponencial en la producción de 
biomasa (y la respiración acompañante), es típico para organismos 
unicelulares tales como la mayoría de las bacterias (Pirt, 1975), mientras que 
el crecimiento de organismos filamentosos tales como los hongos es más 
lineal (Mandels, 1965). Por lo tanto, si se observan diferencias en las tasas 
de crecimiento, éstas pueden estar relacionadas con la razón de  hongos : 
bacterias en los materiales estudiados (Scheu y Parkinson, 1995). 
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3. MATERIALES Y MÉTODOS 
A continuación se describen los espacios, los materiales utilizados y los 
métodos aplicados para establecer principalmente: (a.) Si el material 
resultante es estable; y (b.) si hay diferencias en el grado de estabilidad y en 
la calidad del material obtenido e incorporado al suelo mediante los 
tratamientos aplicados. 
 
3.1 Espacios de trabajo 
 
El conjunto de labores de investigación se llevó a cabo en los siguientes 
escenarios: 
 
3.1.1 Escenario de estudio y de la crianza de larvas de Dynastinae 
 
El estudio de la biología y la crianza de las larvas de Dynastinae, se 
realizaron en un recinto especialmente adaptado para estas finalidades en un 
laboratorio privado en la vereda Obando, en el municipio de Palmira (Figura 
9). 
 
3.1.2 Escenarios de los ensayos con larvas de Dynastinae 
 
Ensayos de laboratorio 
 
El espacio de realización de tres ensayos con diferentes  duraciones (90, 180 
y 360 días), fue un recinto contiguo al mencionado en el aparte 3.1.1. Este se 
dotó con tres anaqueles de madera de 3 m de longitud y de 5 niveles cada 
uno. El techo del recinto se proveyó con un aislamiento para minimizar el 
efecto de la radiación solar y para mantener la temperatura constante.  
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Ensayo de campo 
 
El ensayo de campo (360 días de duración) se condujo en la Reserva Natural 
El Hatico (R. N. El Hatico), perteneciente a la Familia Molina Durán, en área 
rural del municipio de El Cerrito, Departamento del Valle del Cauca. 
La R. N. El Hatico es una unidad productiva que reúne sistemas 
silvopastoriles para la producción lechera, y producción de caña de azúcar 
con manejo de cosecha en verde. Estos y otros procesos productivos se 
realizan con criterio ecológico desde hace casi dos décadas. 
Los agroecosistemas de la R. N. se consideran de interés especial puesto 
que interactúan con un relicto de bosque seco tropical de 14 Ha de 
extensión, una extensión aún mayor de guadua, y las áreas silvopastoriles 
cuentan con un sistema de doseles multiestratos. 
A continuación se presentan la localización de la R. N. El Hatico y algunas 
características ecológicas de relevancia. 
Las coordenadas de los ensayos propiamente fueron 3° 38’.29’’ N y 




El clima de puede describir con una temperatura promedia anual de 24° C, 
una humedad relativa anual del 75%, y un régimen bimodal de precipitación 
media anual de 900 mm. Se presenta un déficit hídrico promedio de 400 mm 




En la R. N. El Hatico aparecen unidades cartográficas de suelos  
pertenecientes a los órdenes Molisol y Vertisol (Instituto Geográfico Agustín 
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Laboratorios de estudio de los parámetros 
 
Estudio de suelos 
 
Los estudios previos de caracterización del suelo fueron realizados en los 
laboratorios de Física y de Química de Suelos de la Universidad Nacional de 
Colombia, Sede Palmira. 
Adicionalmente se realizó la determinación de nitrógeno total, de nitrógeno 
amoniacal y de nitrato por espectrometría, de cada una de las muestras 
obtenidas, en el laboratorio de suelos del Centro Internacional de Agricultura 
Tropical, CIAT, en Palmira. 
 
Estudio de actividades enzimáticas 
 
La determinación de las actividades enzimáticas tuvo lugar en el laboratorio 
de biología molecular de la División de Ecología del IIº Instituto de Zoología 
de la Universidad de Göttingen, en Alemania. 
 
Pruebas de respirometría 
 
Las pruebas de respirometría se realizaron en un laboratorio especializado 
para este fin, en la División de Ecología del IIº Instituto de Zoología de la 
Universidad de Göttingen, en Alemania. 
 
3.2 Proceso metodológico 
 
A continuación se describen los pasos que se siguieron para lograr los 
objetivos trazados para la presente investigación. 
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3.2.1 Inventario poblacional  
 
El levantamiento poblacional se realizó para conocer la composición de la 
fauna de macroinvertebrados y de larvas de coleópteros del entorno 
hojarasca-suelo, en el entorno en que se condujo el ensayo de campo.  De 
manera anexa, se realizaron labores conducentes al conocimiento de la 
comunidad de coleópteros edáficos conducente a la  identificación de 
especies de saproxilófagos predominantes. 
Se tomaron muestras en el Encalle, es decir, calle con residuos, en la Calle, 
es decir, calle limpia, sin residuos de cosecha y en el Surco, es decir, 
inmediaciones de las plantas de caña de azúcar. Para esto se acudió a dos 
parcelas de cultivo, a razón de un muestreo en cada una. 
Los levantamientos en función de la estacionalidad fueron en época de 
lluvias durante la última semana de mayo de y la primera quincena de junio 
de 2007,  y en época de sequía, durante la segunda quincena de julio de 
2007.  
Los muestreos se realizaron según (i.) la metodología del programa "Tropical 
Soil Biology y Fertility, TSBF", citada por Anderson e Ingram (1993) a fin de 
estimar la población edáfica de invertebrados, a nivel de familia; y (ii.) por el 
método del cuadrante según Morón y Aragón (1998), para estimar de manera 
más específica la población de larvas de coleópteros.  
La aplicación del método de Morón y Aragón (1998) apuntó a la identificación 
y selección de las especies de coleópteros saproxilófagos de mayor 
relevancia en la transformación de residuos de caña de azúcar con manejo 
de cosecha en verde, para convertirlos en objeto de estudio en las 
posteriores etapas de la presente investigación.  
La información obtenida de la estimación de la población de 
macroinvertebrados reflejó que las condiciones marco de la realización del 
estudio, las singulares condiciones agroecológicas de la R. N. El Hatico, 
difieren de las condiciones que caracterizan gran parte de los 








La metodología TSBF consiste en sustraer monolitos o columnas del suelo 
de 25 x 25 cm y 30 cm de profundidad, que se dividen en tres estratos con la 
ayuda de un machete, a saber: hojarasca o mantillo - 10 cm de profundidad 
(cuando procede), 10 - 20 cm,  y 20 - 30 cm. En el presente trabajo, el estrato 
superior (0 - 10 cm) incluyeron los residuos de cosecha; dado que la 
experiencia de Feijoo (2001), demuestra que el estudio separado no es 
pertinente, al tratarse por lo general de organismos de comportamientos 
epigéico y anécico con sus posibles tipologías intermedias (Lavelle y Spain 
2001). 
Para facilitar las labores de obtención de los monolitos, se diseñó una 
herramienta especial, el marco-molde. Consiste en un marco cuadrado de 
hierro en ángulo de 30 cm de costado, provisto de hierros de ángulo de 35 
cm de longitud, soldados perpendicularmente al cuadro. Dicho conjunto se 
clava en el suelo, y a su alrededor se excava con palín, para finalmente 
extraer el monolito obtenido y luego cortarlo en los tres estratos. 
Adicionalmente se elaboró una camisa de lámina de hierro, con la cual se 
reviste el monolito por fuera, permitiendo realizar el corte de los estratos sin 
remover totalmente el monolito del suelo. Esta técnica es muy útil cuando el 
suelo es muy blando y propenso al desmoronamiento. Tiene la ventaja de 
que se logran también medidas precisas del monolito. 
Las submuestras correspondientes a los tres estratos de cada uno de los 
monolitos se empacaron en bolsas plásticas negras y se llevaron al 
laboratorio entomológico de Obando.  
 
Método del cuadrante 
 
El método del cuadrante se aplicó en calles del cultivo caña de azúcar con 
cosecha en verde, en ubicaciones aledañas a los puntos en que se retiraron 
los monolitos según la metodología del TSBF. 
El método del cuadrante según Morón y Aragón (1998) consiste en delimitar 
en el suelo un área de 1 m2, descapotarla y sustraer manualmente la 
totalidad de larvas, pupas y adultos de coleópteros presentes.  
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Los ejemplares obtenidos de fijaron inicialmente en solución Pampel en 
viales cilíndricos de 50 ml, y se llevaron al laboratorio entomológico de 
Obando. 
 
Conteo y determinación de la biomasa de macroinvertebrados 
 
A las submuestras de los monolitos se les retiraron  y seleccionaron los 
macroinvertebrados, utilizando pinceles, pinzas, bandejas y viales. 
A los coleópteros obtenidos por el método del cuadrante se les hizo una 
preselección separándolos entre inmaduros y adultos. 
Luego de lavarlos en baño de agua con ayuda de un colador,  los 
macroinvertebrados de cuerpo blando como las larvas de coleópteros, se 
fijaron en solución de Pampel, para luego trasladarlos a viales de 50 ml con 
solución de formol al 10%. Los animales de cuerpo duro se conservaron en 
viales del mismo tipo con etanol al 70%. Dada la abundancia de las 
lombrices, se optó por separarlas de los demás macroinvertebrados en  
viales distintos, para facilitar las labores posteriores. 
Para la identificación y la selección según género de macroinvertebrados se 
recurrió a las claves de Ross (1956) para los coleópteros, a las claves de 
Ritcher (1966), de Endrödi (1966), y  de Morón et al. (1997). 
Se utilizó un estereoscopio para la identificación de los macroinvertebrados y 
específicamente de los coleópteros. Los conteos se realizaron directamente. 
Para la obtención de los valores de la biomasa, se utilizó una balanza 
analítica. Con la finalidad de contrarrestar matemáticamente la pérdida de 
peso de los especímenes asociada a los  cambios de turgencia derivados del 
uso de las soluciones, su pérdida de peso, según Decaëns et al. (1994), se 
asume en 19% para las lombrices, 9% hormigas, 11% escarabajos, 6% 
arañas y 13% para los demás macroinvertebrados. 
 
3.2.2 Biología de dos especies saproxilófagas 
 
En el marco de la presente investigación, se había propuesto inicialmente el 
estudio del ciclo de vida de una de las especies elegidas. En adición al 
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cumplimiento de dicha tarea, se realizó el estudio del ciclo de vida de una 
especie más. Debido a afecciones micóticas sufridas por las larvas de 
Strategus aloeus L., no se pudo llevar a término su seguimiento. Sin 
embargo, el estudio de las especies Cyclocephala lunulata Burm. y  
Podischnus agenor Oliver, fue exitoso. Los procesos metodológicos y 
resultados correspondientes, fueron publicados como se detalla en los 
párrafos siguientes: 
STECHAUNER-ROHRINGER, R. y PARDO-LOCARNO, L. C. 2010. 
Redescripción de inmaduros, ciclo de vida, Distribución e importancia 
agrícola de Cyclocephala lunulata Burmeister (Coleoptera: Melolonthidae: 
Dynastinae) en Colombia. Boletín Científico Centro de Museos Museo de 
Historia Natural, 14, 203-220 
PARDO-LOCARNO, L. C., STECHAUNER-ROHRINGER, R. y MORÓN, M. 
A. 2009. Descripción de larva y pupa, ciclo de vida y distribución del 
escarabajo rinoceronte Podischnus agenor Oliver (Coleoptera: 
Melolonthidae) en Colombia, con una clave para larvas de tercer estadio de 
Dynastinae neotropicales. Kempffiana, 5, 20-42. 
La importancia agroambiental local de los coleópteros abordados en este 
trabajo, que precisamente fue la que motivó la presente investigación,  está 
parcialmente basada en observaciones previas realizadas por el autor y, más 
recientemente, en antecedentes temáticos, aportados por Pardo-Locarno 
(2009)  sobre macroinvertebrados y coleópteros de agroecosistemas del 
bosque seco tropical de El Cerrito y por las coinvestigaciones arriba citadas. 
 
3.2.3 Establecimiento de los ensayos 
 
Para dar viabilidad a la realización de los ensayos de esta investigación, fue 
necesario generar las poblaciones de trabajo de larvas de coleópteros 
saproxilófagos. Con base en los resultados obtenidos del inventario de 
macroinvertebrados y de coleópteros edáficos  (Stechauner-Rohringer y 
Pardo-Locarno, 2010;  Pardo-Locarno, 2009;  Pardo-Locarno et al., 2009), se 
constató que son tres especies de la subfamilia Dynastinae, las que 
predominan en el sistema de caña de azúcar con manejo de cosecha en 
verde. 
Así, se procedió a la obtención de los adultos para la cría, a la cría 
propiamente, al diseño y a la instalación de las unidades experimentales para 
los ensayos de campo y de laboratorio. 
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La Figura 10 resume los pasos metodológicos relacionados con la obtención 
de los productos que se evaluaron en la presente investigación.  
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Obtención de los adultos 
 
Los adultos de Dynastinae se capturaron mediante trampas de luz durante 
las épocas de vuelo de marzo a abril y de octubre a noviembre de 2007 y de 
2008, que funcionaron diariamente entre las 18:30 y las 23:00 horas. 
En las trampas de luz se utilizaron tubos de luz negra de 18 W, a cuyo 
alrededor se ubican radialmente cuatro aletas laminares de color blanco, un 
techo de forma cónica que evita el acceso de aguas lluvias y, finalmente, 
provistas en la parte basal de un embudo que desemboca en un recipiente 
plástico ubicado en la parte inferior, que a su vez contuvo aserrín húmedo de 





































terminan cayendo al recipiente, del cual fueron recogidos dos veces por 
semana. 
Acogiendo las recomendaciones de Streit (2004), se utilizaron  cinco 
trampas, cuatro en la R. N. El Hatico y una en la vereda Obando; y se 
ubicaron  según la experiencia obtenida en las primeras jornadas de captura, 
en sitios bastante frecuentados por los Dynastinae y a alturas entre 2 y 4 m. 
Los Dynastinae capturados se colocaron en recipientes con sustrato del 
mismo tipo del utilizado en las trampas, y se transportaron al laboratorio de 
Obando para instalarlos para la cría. 
 
Cría de la población de trabajo 
 
Se asumió que, al encontrarse en época de vuelo, las hembras capturadas 
mediante las trampas de luz ya hubieran experimentado cópula, y que por lo 
tanto estuvieran fertilizadas. Se distribuyeron en grupos de tres hembras en 
recipientes desechables de 3000 cm3 cubiertos con su respectiva tapa, 
provista de perforaciones para la ventilación, para que allí realizaran la 
oviposición.  
Dentro de los recipientes de oviposición se colocó un sustrato consistente de 
una mezcla de suelo, aserrín de madera blanca y estiércol curado, los 
materiales habían sido previamente esterilizados en autoclave para asegurar 
condiciones de asepsia. La humedad del sustrato se mantuvo a un punto 
cercano a la saturación, a fin de que, además de proveer condiciones 
similares a las del entorno natural, confirieran condiciones de friabilidad al 
sustrato y así facilitaran las revisiones durante los días siguientes. 
Además, se agregaron porciones de plátano maduro para la alimentación de 
las hembras ovipositoras.  
A intervalos de tres días se colectaron los huevos para transferirlos a 
recipientes plásticos con sustrato esterilizado de compost de estiércol, tierra 
y aserrín. Luego de la eclosión y en la medida del desarrollo de las larvas, se 
les  distribuyó en recipientes más grandes para evitar el hacinamiento, se 
suministró sustrato fresco y se adicionaron residuos de cosecha de caña. 
Una vez estabilizadas las cohortes de trabajo, al comienzo del tercer instar, 
se destinó parte de las larvas a las unidades experimentales en laboratorio y 
en campo, y parte, para conformar poblaciones de reserva, para reemplazar 
79 
posteriores decesos. Para este fin, se le dio continuidad al proceso de 
crianza hasta abril de 2009. 
En algunos casos, especialmente en la crianza de S. aloeus, fue necesario 
individualizar larvas y trasladarlas a recipientes de 350 ml, puesto que se 
presentaron epizootias. Los síntomas más frecuentes fueron de micosis 
causadas por Metarhizium sp. e infecciones secundarias de Trichoderma sp. 
La estrategia permitió minimizar pérdidas de larvas de S. aloeus, especie de 
reconocida susceptibilidad a estos patógenos (Ahumada et al., 1995). 
 
Diseño e instalación de las unidades experimentales 
 
Las unidades experimentales consistieron en recipientes plásticos tanto en 
laboratorio como en el cultivo de caña con manejo de cosecha en verde. El 
diseño de los recipientes se acogió a la metodología empleada por Schneider 
et al. (2006); Gestel et al. (2003)  y por Ilieva-Makulec et al. (2006), quienes 
en sus respectivos trabajos con microfauna edáfica emplearon tubos de PVC 
provistos con angeos en sus bocas. 
 
Unidades experimentales en laboratorio 
 
En el laboratorio de Obando, las unidades experimentales fueron recipientes 
plásticos de 20 litros, es decir, 30 cm de diámetro y 35 cm de fondo, con 
perforaciones de 3.5 mm por los costados a fin de garantizar un adecuado 
intercambio de gases (microcosmos). 
A los microcosmos en laboratorio se les proveyó con suelo de cultivo de caña 
de azúcar de manejo de cosecha en verde, proveniente de la Suerte Nº 756 
de la R. N. El Hatico, para completar una capa de 10 cm, encima de la cual 
se colocó una cantidad de residuos de cosecha de caña, previamente 
establecida en M.S. Los recipientes se mantuvieron debidamente tapados y 
colocados en anaqueles.  
El diseño experimental en laboratorio fue completamente al azar, con tres 
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Los recipientes se cerraron con su respectiva tapa y se cubrieron con 
residuos de cosecha para resguardarlos de la radiación solar.  
El diseño experimental en campo fue de cuatro bloques completos al azar, el 
criterio de bloqueo tendiente a contrarrestar efectos espaciales. 
Respecto al suelo a utilizar en los microcosmos y los mesocosmos, es decir, 
en laboratorio y en campo respectivamente, en este trabajo fue necesario 
retirar manualmente huevos, larvas, pupas y adultos de cualquier coleóptero 
presente, por lo cual el suelo inevitablemente fue disturbado antes de 
colocarlo en los micro y mesocosmos, a pesar de que Kampichler et al. 
(1999) recomiendan el uso de suelo sin disturbar.  Además, en laboratorio y 
en campo se realizarían revisiones periódicas, que estarían asociadas con 
disturbaciones de cierto grado. 
Se prescindió de desinfectar el suelo, dado que la interacción de la 
microbiota natural es esencial en la transformación de los residuos asistida 
por larvas de coleópteros saproxilófagos, acogiendo las recomendaciones de 
Kampichler et al. (2001) para este tipo de ensayos. 
En laboratorio se  manejaron simultáneamente hasta 84 recipientes de 20 
litros, sin contar los destinados a la cría y al sostenimiento de poblaciones de 
reserva para la sustitución de pérdidas de individuos; en campo fueron 96 
recipientes en total.  
Las principales causas de deceso fueron las micosis (epizootias) por 
Metarhizium sp. como causante principal y por Trichoderma sp., actuando 
ésta como oportunista.  
En el ensayo de campo se presentaron adicionalmente pérdidas por 
depredación por hormigas. 
 
3.2.4 Manejo de los ensayos 
 
En el laboratorio se rotó semanalmente la ubicación de los microcosmos en 
los anaqueles.  
En los microcosmos de los ensayos de laboratorio se controló la humedad de 
manera empírica; se restituyó según necesidad hasta alcanzar un contenido 
de humedad cercano e inferior a la capacidad de campo. La temperatura 
ambiental del recinto se controló mediante aislamiento térmico para evitar 
que superara a la del campo.  
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A fin de minimizar el riesgo de afecciones micóticas en las larvas, se 
realizaron aspersiones quincenales de hipoclorito de sodio en las superficies 
de las instalaciones del laboratorio, y de un fungicida en inmediaciones del 
mismo. 
En campo no se realizó manejo de la humedad, el ensayo se desarrolló bajo 
las condiciones agroambientales, con la salvedad de que en las parcelas se 
colocaron trampas de caída, a fin de minimizar el ataque de hormigas 
depredadoras a las poblaciones de larvas en los mesocosmos. 
Las unidades experimentales del laboratorio y de campo se revisaron con 
periodicidad mensual, a fin de monitorear las poblaciones de larvas y la 
cantidad de residuos de cosecha disponibles. Para estos efectos se 
estableció un protocolo especial (Anexo C). 
Los individuos faltantes en los ensayos de laboratorio y de campo se 
repoblaron por lo general a más tardar al segundo día de haber realizado la 
revisión.  
Los tiempos de ausencia se tuvieron en cuenta al momento de las 
evaluaciones. Con base en registros que se manejaron para tal efecto, se 
establecieron índices de presencia porcentual para utilizarlos en los análisis 
estadísticos. 
En caso de que se previera escasez de alimentos, se suplementaron 
cantidades de residuos de cosecha de caña de azúcar previamente 
establecidas en M. S. 
 
Duración de los ensayos 
 
Se condujeron tres ensayos en laboratorio y uno en campo 
 
El primer ensayo en laboratorio y el ensayo en campo, tuvieron una duración 
de 360 días, simultáneamente con un ciclo productivo de caña de azúcar. Se 
iniciaron en la tercera semana de marzo de 2008 y culminaron en la tercera 
semana de marzo de 2009.  
Los otros dos ensayos en laboratorio, uno de 180 días, tuvo lugar entre 
diciembre de 2008 y junio de 2009; y el tercero, de 90 días, entre marzo y 
junio de 2009.  
83 
La duración de 90 días se eligió con la finalidad de registrar las actividades 
enzimáticas más altas, según reportes de Dux (2005), de  Kampichler et al. 
(2001) y de Kourtev et al. (2002); la duración de 180 días se eligió para 
obtener referencia del avance del proceso de transformación, con  respecto 
al comportamiento de las actividades enzimáticas. 
Se prescindió de manejar un solo ensayo de laboratorio en que se realizaran 
muestreos en la secuencia del tiempo, debido a que las cantidades de 
material retiradas en cada ocasión, hubieran reducido drásticamente el 
espacio de labor de las larvas, significando posibles limitaciones en su 
actividad dentro de los microcosmos. Otro motivo para este proceder fue el 
interés de reducir riesgos de infección. Al trabajar con poblaciones de 
animales que no venían respaldadas de un historial de varias generaciones 
de domesticación, la probabilidad de decesos por epizootias fue alta. 
 
3.2.5 Muestreo, preparación y almacenamiento del material a evaluar 
 
La toma de muestras del material transformado en los diferentes tratamientos 
se realizó mediante extracción de núcleos, utilizando un sacabocados de 
acero de 4.5 cm de diámetro, que  según Morris (1999) provee muestras 
suficientemente representativas. Se abarcó una profundidad de 5 cm, luego 
de retirar previamente los residuos no-transformados que permanecían 
superficialmente en los microcosmos y los mesocosmos. Las muestras se 
unieron (en el caso de las ternas de mesocosmos de campo) para luego 
empacarlas en bolsas negras de polietileno. Su transporte a laboratorios de 
la Universidad Nacional de Colombia  y del CIAT en Palmira y a los 
laboratorios de la División de Ecología del Suelo de la Universidad de 
Göttingen en Alemania, se efectuó a temperatura ambiente, bajo condiciones 
que posteriormente serían reportadas como aceptables para tal fin (Turner y 
Romero, 2010), teniendo en cuenta la protección física a las enzimas 
brindada por la matriz del suelo (Muruganandam et al., 2009;  Marx et al., 
2005). 
Los residuos de residuos de cosecha no-transformados que permanecían 
superficialmente, se recolectaron directamente, y la totalidad del remanente 




3.2.6 Estudio de parámetros biológicos de los materiales obtenidos 
 
La evaluación del producto obtenido a través de la determinación de las 
actividades enzimáticas y de las pruebas de respirometría tuvieron lugar en 
laboratorios de la División de Ecología del IIº Instituto de Zoología de la 
Universidad de Göttingen, en Alemania. La División de Ecología es liderada 
por el Dr. Stefan Scheu, investigador de la ecología del suelo que ha 
contribuido de manera significativa al estudio de las redes tróficas en el suelo 
y que ha introducido valiosas innovaciones en el área de la respirometría 
microbiana. 
Los análisis de laboratorio son el producto de una capacitación que obtuvo el 
autor de esta investigación en el curso de una pasantía de 90 días (abril a 
julio del 2009), financiada por el Servicio Alemán de Intercambio Académico, 
DAAD. Además del apoyo directo por parte del Dr. Scheu, se contó con la 
asesoría de los doctores Olaf Butenschön en el área de respirometría, y de 
Alexandre Jousset en los aspectos relacionados con el estudio de las 
actividades enzimáticas. En los apartes 3.2.7. y 3.2.8. se explican los 
procedimientos aplicados. 
 
3.2.7 Estudio de actividades enzimáticas 
 
Para caracterizar una enzima en particular, se utilizan las constantes de 
Michaelis-Menten. La Vmax se puede utilizar para determinar la concentración 
de la enzima si se conoce el peso molecular. Sin embargo, dada la dificultad 
de extraer las enzimas del suelo sin alterar su integridad, su peso molecular 
por lo general es desconocido. Además, un suelo tiene con mucha 
probabilidad varias isoenzimas que pueden actuar sobre un sustrato en 
particular, dada la multiplicidad de sus posibles fuentes de origen; además, 
parte de la actividad de la mayoría de las enzimas proviene del estado de 
adsorción a superficies de coloides del suelo, y hay cofactores en los suelos 
u otras condiciones ambientales que pueden afectar la reactividad de la 
enzima. Por lo tanto, la Vmax se puede considerar como un índice de la 
cantidad de enzima en el suelo, pero su unidad de medida es la actividad 
(Dick y Kandeler, 2005). 
Las actividades enzimáticas del suelo se estiman aplicando diferentes 
métodos (Marx et al., 2001), y éstos a menudo implican muestreos de suelos 
días antes de los análisis, su mezcla con un búfer, lo mismo que la utilización 
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de sustratos modelo y de referencia para estimar las actividades (DeForest, 
2009). Los métodos más comunes son el colorimétrico utilizando el p-
nitrofenilo y el fluorimétrico, utilizando por ejemplo sustratos modelo 
conjugados con la 4-metil-umbeliferona (MUB2 o MUF) (Saiya-Cork et al., 
2002;  Tabatabai, 1994;  Darrah y Harris, 1986). Desde la publicación de 
Marx et al. (2001) y de Saiya-Cork et al. (2002), se ha acogido ampliamente 
el uso del método fluorimétrico en estudios del suelo por las ventajas que 
adelante se describen (Figura 12). 
 
Figura  12. Diagrama del proceso metodológico de la fluorimetría  
 
Los sustratos utilizados son los conjugados de compuestos altamente 
fluorescentes 4-metilumbeliferona (MUB o MUF) y 7-amino-4-metil-cumarina 
(AMC). En el curso de la reacción de dichos compuestos conjugados con las 
enzimas presentes en el material a evaluar, se hidrolizan liberando 4-
metilumbeliferona o 7-amino-4-metil-cumarina según el caso, manifestándose 
emisión de fluorescencia (Marx et al., 2001). El alto grado de fluorescencia 
                                            
2 Con esta abreviatura se hace referencia a la 4-metilumbeilferona, y no al búfer universal 
modificado, Modified Universal Buffer. 
Sustratos modelo conjugados de compuestos 
fluorescentes
Efecto hidrolítico de la enzima
Fluorescencia del compuesto (4-MUB, 7-AMC)
Medición de la emisión comparativa de la 
fluorescencia
Cálculo de la liberación de la enzima por unidad de 
tiempo con base en una curva de calibración
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posibilita detectar incluso cantidades pequeñas de sustrato hidrolizado, 
permitiendo llevar a cabo los ensayos a bajas concentraciones de sustratos 
(Marx et al., 2001). La principal ventaja de utilizar sustratos 
fluorimétricamente marcados es que se puede medir directamente la 
formación del producto en la microplaca sin extracción ni purificación previa 
del producto. Se puede procesar un gran número de muestras y medir tasas 
de actividad de numerosas enzimas en varias muestras con un número 
apropiado de réplicas, en un tiempo relativamente corto. Así, el ensayo 
fluorimétrico de microplacas representa una mejora considerable en términos 
de sensibilidad, de sencillez y de velocidad de operación (Marx et al., 2001), 
y es más sensible para la detección de las actividades de algunas enzimas 
(Drouillon y Merckx, 2005) en comparación con el método del p-nitrofenol.  
La  MUB no tiene efectos colaterales reportados sobre la actividad 
enzimática (Marx et al., 2001), y de acuerdo con Hoppe (1983), la medición 
de la actividad enzimática utilizando sustratos con MUB tiene una estrecha 
relación con procesos que ocurren en la naturaleza. 
 
Aplicación del método fluorimétrico en microplacas 
 
Las enzimas evaluadas fueron las siguientes: entre las carbohidrolasas 
fueron la ß-1,4 glucosidasa, entre las oxidasas la fenoloxidasa, y entre las 
hidrolasas, la fosfatasa alcalina. La selección de éstas obedece a su 
importancia en la transformación de residuos y su papel en la liberación de 
nutrientes al actuar sobre diferentes compuestos orgánicos, como lo habían 
propuesto Dick y Kandeler (2005) y a la formación de precursores para la 
formación de sustancias húmicas (Gobat et al., 2004;  Stevenson, 1994).  
La determinación de las actividades enzimáticas se llevó a cabo a través del 
ensayo de MUB/AMC en microplacas transparentes de 96 fosas, utilizando 
un fluorímetro de microplacas computarizado para cuantificar la emisión de 
fluorescencia, como lo propusieron Marx et al. (2001).  
En la Tabla 8 se enumeran los conjugados de compuestos altamente 
fluorescentes utilizados como sustratos análogos. 
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Tabla 8. Sustratos utilizados en la determinación fluorimétrica de las 
actividades enzimáticas 










Fosfatasa alcalina 4-metilumbeliferil-fosfato 4-MUB-phosphate 
 
A la metodología se le realizaron las siguientes adaptaciones específicas: 
Para la fosfatasa alcalina se utilizó un búfer Tris, (tris (hidroximetil) 
metilamina) 0,1 mM, estabilizado a pH 8,2. 
Las soluciones estándar de trabajo 1 μM se manejaron con el mismo criterio 
aplicado a las soluciones de trabajo de sustratos, acogiendo las indicaciones 
de DeForest (2009). 
 
Suspensión de suelo 
 
Las muestras se suspendieron a razón de 0,5 g en estado fresco, en 20 ml 
de agua destilada, utilizando un vial Falcon de 50 ml con tapa y se 
mantuvieron bajo refrigeración continua a 4 °C. Previo a la preparación de las 
microplacas, fueron sometidas a ultrasonido con un aparato de sonda 
sumergible (Dr. Hielscher Ultraschallprozessor UP 200 S, Alemania) durante 
120 s con una energía de salida de 50 J s−1,  también bajo condiciones de 
refrigeración.  
La baja concentración de la suspensión tuvo la finalidad de contrarrestar el 
apagado (quenching) (Freeman et al., 1995), causado por la turbidez de las 
muestras en suspensión. Dada la varibilidad del apagamiento entre las 
muestras (Marx et al., 2001),  se aplicó una corrección consistente en utilizar 
una muestra como estándar -representativa de las muestras a evaluar por 
cada microplaca-; también se instaló un estándar en blanco. Por lo tanto 
cada placa incluyó: 
 20 muestras por placa con respectivamente 4 réplicas (10 µl de 
suspensión), mas 100 µl del respectivo sustrato conjugado de 4-
MUB/7AMC mas 90 µl del búfer correspondiente, obteniendo una 
concentración 500 µM de sustrato en cada fosa, que había mostrado 
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ser el nivel más apropiado en ensayos previos. Luego de ubicar las 
cuatro réplicas por muestra, se utilizaron las dos columnas disponibles 
en la microplaca de la siguiente manera: 
 Una columna con 10 µl de suspensión de la muestra, una escala de 
incremento de la solución estándar de trabajo de 4-MUB/7AMC de 0 – 
70 µl, y la cantidad del búfer correspondiente para completar 200 µl 
por fosa. Así se obtuvieron concentraciones de 0, 50, 100, 150, 200, 
250, 300 y 350 nM de la solución estándar.  
 Una columna con sustrato estándar de control. Este en la escala de 
incremento mencionada, y completando con búfer a 200 µl. 
 
Secuencia de pasos para alistar las placas 
 
 Durante el suministro de la suspensión de la muestra a evaluar en las 
fosas de la microplaca, cada muestra en suspensión proveniente del 
almacenamiento refrigerado se mantuvo a permanente agitamiento a 
160 RPM (Agitador Merck HS 500), y antes de retirar alícuotas de 10 
µl para colocarlas en la respectiva fosa con una micropipeta, de nuevo 
se agitó durante 5 segundos con un vortexer a velocidad media.  
 Se instaló el control en blanco en búfer en la columna número 11, y el 
otro control con muestra de un representante del producto a evaluar 
en la columna número 12, también en búfer, adicionando solución 
estándar para obtener cantidades finales de  0, 10, 20, 30, 40, 50, 60 y 
70 pmol de 4-MUB/7-AMC por fosa, de manera que en cada una se 
completase un volumen total de 200 μl. 
 A los 10 μl de suspensión de la respectiva muestra a evaluar en las 
fosas, se les adicionaron 90 μl de búfer estéril, y luego 100 μl del 
sustrato 1000 μM correspondiente, esta vez utilizando una micropipeta 
de 8 canales. Así se obtuvo una concentración final en las fosas 500 
μM de sustrato.  
 La adición del sustrato conjugado marcó el comienzo de un período de 
incubación. 
 
La duración de la incubación fue de 30 minutos coincidiendo con DeForest 
(2009) para la fosfatasa y divergiendo con dicho autor para el caso de la ß-
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glucosidasa, puesto que aquí también bastaron 30 minutos en lugar de 120. 
Con base en observaciones en ensayos previos, se estableció que la 
incubación de la fenoloxidasa demandaba 15 minutos. 
Las lecturas de fluorescencia se realizaron con un fluorímetro de microplacas 
(Infinite M200, Tecan), que había sido programado para agitar la microplaca 
durante 5 segundos a fin de homogeneizar el medio de reacción antes del 
primer ciclo de lectura. Los registros de las lecturas de fluorescencia relativa 
fueron transmitidos continuamente a una hoja electrónica en un computador, 
a partir de la cual se ajustó una línea de regresión a los datos y se calculó el 
incremento de la tasa de fluorescencia para cada hoyo. 
Contrastando con lo reportado por Marx et al. (2001), de que la fluorescencia 
de fondo no cambia a lo largo del tiempo de incubación, en el presente 
trabajo la fluorescencia de fondo cambió, pero no de manera significativa. 
 
Procesamiento de los datos obtenidos 
 
Los datos resultantes fueron: (1) los valores absolutos de las lecturas de 
fluorescencia en cada uno de los 96 hoyos de los 35 ciclos de lectura que se 
consideraron (unidades relativas de fluorescencia), utilizados para graficar 
las curvas estándar; y (2) tasas de incremento de fluorescencia (unidades 
relativas de fluorescencia producidas por minuto), convertidas a nmol 4-
MUB/7-AMC min−1 g−1. 
De esta manera, cada medición de microplaca generó una gran cantidad de 
datos no-procesados. Para hacer más efectivo su uso para comparación 
entre muestras, se estableció un proceso estandarizado para el 
procesamiento de los datos, como sigue: 
 
Curva de calibración 
 
Con la finalidad de hacer comparaciones entre diferentes muestras, los datos 
resultantes (en unidades relativas de fluorescencia min−1) se convirtieron en 
nmoles de 4-MUB/7-AMC gMS−1 min−1 de acuerdo con el estándar 
representativo (ejemplo dado en la Figura 13). 
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Figura  13.  Curva de calibración de 4-metilumbeliferona de una muestra 
seleccionada como estándar representativa, que se utilizó para 
cuantificar la actividad de ß-glucosidasa. 
  
Cálculo del factor de apagado o quenching 
 
Para contrarrestar la disminución de la fluorescencia causada por la turbidez 
de las respectivas muestras a evaluar, además de la utilización de una baja 
concentración de la suspensión per se, se realizó una corrección mediante la 
estimación de un factor de quenching y se aplicó para corregir la pendiente 
de la curva de calibración. Dicho factor se obtuvo estableciendo una 
regresión entre la escala de fluorescencia del estándar en blanco y la 
fluorescencia del estándar representativo de las muestras a evaluar. Un 
ejemplo se presenta en la Figura 14. 
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Por este método se colocan muestras equivalentes a 2 – 4 g de MS en 
pequeños recipientes, conectados  a un detector electrónico de presión. El 
CO2 producido en el recipiente se absorbe mediante solución alcalina. Cada 
recipiente con muestras, se conecta a una cámara electrolítica. El contenido 
de O2 en el sistema se mantiene constante mediante la liberación electrolítica 
de O2 a partir de una solución saturada de CuSO4. El aparato consiste de 16 
unidades de respirómetros y es controlado mediante computador (Anexo D). 
 
En laboratorio, las muestras fueron tamizadas (<2 mm), se tomaron muestras  
para determinar el contenido de humedad por gravimetría.  
El tamizado conduce a un breve incremento de la respiración basal, por lo 
cual su medición se realizó luego de una preincubación de una semana a 
temperatura ambiente. Para iniciar la preincubación, fue necesario 
incrementar el contenido de humedad a un valor cercano al 60% de la 
capacidad de campo. Así, las muestras se almacenaron en frascos de vidrio 
tapados, hasta el momento de realizar las pruebas de respiración basal y las 




En principio, el procedimiento es el mismo que el aplicado para la 
determinación de la SIR; con la única diferencia de que no se adiciona 
carbono ni nutriente alguno. La respectiva cantidad de muestra utilizada 
correspondió a 3 g MS.  
Las tasas de consumo de oxígeno a 22°C se midieron a intervalos de una 
hora, a lo largo de 22 horas.  
 
Respiración inducida por el sustrato (SIR), con carbono 
 
En mediciones previas se había establecido que 6000 μg de glucosa en 
solución acuosa por gMS-1 de muestra, eran adecuados para proceder con 
las pruebas de la SIR. La glucosa se agregó de esta manera y se 
complementó el contenido de agua para que correspondiera 
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aproximadamente a la capacidad de campo, por estimación visual y con 
referencia en ensayos previamente realizados.  
Las tasas de consumo de oxígeno a 22°C se midieron a intervalos de una 
hora, a lo largo de 22 horas, coincidiendo con el comienzo del decremento de 
las tasas de consumo de O2.  
 
Respiración inducida por el sustrato (SIR), con carbono y nutrientes 
 
La medición se realizó de la misma manera que para la SIR de carbono sólo. 
Para evaluar la aptitud de crecimiento de los microorganismos, además de 
agregar glucosa a la muestra, también se adicionaron nutrientes (Tabla 9). 
 
Tabla 9. Adiciones realizadas a las muestras para el estudio del estado 
nutricional microbiano. 
Adición Solución adicionada Proporción 
elemental  vs. 
glucosa 
C Carbono Glucosa  
CN Carbono + nitrógeno Glucosa + (NH4)2SO4 10 : 2 
CP Carbono + fósforo Glucosa + NaH2PO4 10 : 1 
CNP Carbono + nitrógeno 
+ fósforo 
Glucosa+(NH4)2SO4+NaH2PO4 10 : 2 : 1 
 
Los nutrientes se agregaron en la relación de peso señalada, partiendo de 
6000 μg.gMS-1 de glucosa. La proporción en la Tabla 3 corresponde 
aproximadamente a la relación de los elementos en los microorganismos 
reportada por Anderson y Domsch (1980).  
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Procesamiento de los datos obtenidos 
 
Cálculo de la respiración basal 
 
La respiración basal se calculó tomando la media de los valores registrados 
en el intervalo entre 10-20 horas; se reportó en μl O2 gMS
-1.h-1. 
 
Cálculo de la biomasa microbiana 
 
Para el cálculo de la biomasa microbiana, se utilizaron los registros de la 
medición de la respiración inducida por el sustrato (SIR) con adición de 
carbono. Se tomó la media de los tres valores mínimos de incremento de 
consumo de O2 entre la tercera y décima hora de lectura, luego de la adición 
de glucosa y antes del inicio del crecimiento exponencial.  
El valor obtenido corresponde a la máxima respuesta de respiración inducida, 
MIRR.  
Anderson y Domsch (1980) habían hallado que  
Cmic =  40.0 MIRR,  
y Beck et al. (1997) propusieron que para el uso del equipo descrito por 
Scheu (1992) se utilizara  
Cmic =  38.0 MIRR. 
Así, en el presente trabajo se multiplicó el valor de MIRR obtenido para cada 
muestra con el factor de 38.0, obteniendo la biomasa microbiana (Cmic; 
μgC.gMS-1). Se asumió un cociente respiratorio (CO2/O2) de 1.0. 
 
Cálculo de la respiración específica y del cociente metabólico 
 
La respiración específica es el cociente de la respiración basal y la biomasa. 
Tiene las unidades μl O2mg Cmic
-1 h-1. 
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Para transformar el consumo específico de O2 al cociente metabólico (qCO2),  
se asumió y aplicó un cociente respiratorio de 0.8. 
 
Estudio de la aptitud de crecimiento y del estado nutricional microbiano 
 
La aptitud de crecimiento de los microorganismos se determinó con base en 
la pendiente de la curva de crecimiento, obtenida mediante análisis de 
regresión de los 5 valores de mayor incremento del consumo de O2 (fase 
exponencial), transformados logarítmicamente (Scheu y Parkinson, 1994). 
 
3.3 Diseño experimental 
3.3.1 Tratamientos 
 
Los tratamientos aplicados en los ensayos fueron poblaciones de larvas de 
tercer instar de Cyclocephala lunulata Burm., de Podischnus agenor Oliv. y 
de Strategus aloeus L. Los tratamientos comprenden especies individuales y 
sus respectivos asocios según se indica en la Tabla 10. El diseño de estas 
poblaciones en los mesocosmos y en los microcosmos obedeció a criterios 
de (a) la proporción o equivalencia aproximada de biomasa entre las 
especies y (b), datos obtenidos en censos en campo. 
 
Tabla 10. Tratamientos aplicados en los ensayos: Poblaciones en los 













En lo sucesivo, a lo largo del presente documento, al aludir una especie o a 
un asocio de especies, ha de entenderse que se está haciendo referencia al 
tratamiento aplicado según la Tabla 10. 
 
3.3.2 Unidades experimentales 
 
Las unidades experimentales en Laboratorio fueron microcosmos dispuestos 
en anaqueles como se describieron en el aparte 3.2.3.3. 
Las unidades experimentales en Campo fueron conjuntos de tres 
mesocosmos  ubicados en las parcelas correspondientes a los bloques, en 
campo., como se explicó en al aparte 3.2.3.3. 
 
3.4 Interpretación de los resultados 
 
3.4.1 Análisis Estadístico 
 
Para cada ensayo y sus respectivos tratamientos se llevó a cabo un análisis 
de varianza utilizando el respectivo parámetro independiente como variable 
cuantitativa. Para el ensayo en campo, se aplicó el procedimiento GLM del 
sistema SAS, debido a que el modelo fue de bloques completos al azar y 
resultó desbalanceado debido a la pérdida de datos de algunas repeticiones. 
Al procedimiento ANOVA  y al procedimiento GLM con la suma de cuadrados 
del tipo III, le sucedió un análisis de comparaciones planeadas como post-
ANOVA. Se consideró como significativo un nivel de α = 0.1. Con este nivel 
de exigencia se pretendió reducir el error del tipo II, teniendo en cuenta la 
dificultad de controlar las variables ajenas al modelo.  
Así, en Laboratorio se aplicó el siguiente  modelo estadístico: 
iiiY        
donde:   Yij = Variable de respuesta de la especie o población i 
97 
µ = Efecto de la media 
ζi = Efecto de la especie o población i 
εi = Error por población i 
En Campo se utilizó el modelo estadístico como sigue: 
ijjiij BY       
Donde:  Yij = Variable de respuesta de la especie o población i y 
del bloque j 
µ = Efecto de la media 
ζi = Efecto de la especie o población i 
Bj = Efecto del bloque j 
εij = Error por población i y del bloque j 
Para evaluar los tratamientos se utilizarán comparaciones planeadas como 
se presentó en la Tabla 10. 
